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- RÉSUMÉ - 
Un animal qui s’approvisionne en groupe peut rechercher soi-même sa nourriture 
(tactique producteur) ou tenter de se joindre à des parcelles déjà découvertes par un 
autre individu (tactique chapardeur). Bien que les modèles de jeu producteur-chapardeur 
partent du principe que les gains moyens à l’équilibre associés à chacune de ces 
tactiques sont égaux et ne dépendent pas des caractéristiques des individus, de plus en 
plus d’études démontrent que le gain de chaque tactique est influencé par certaines 
caractéristiques phénotypiques (agressivité, capacités d’apprentissage,…). Dans cette 
étude, nous nous intéressons aux effets de la testostérone sur le choix des tactiques 
d’approvisionnement chez les mâles de diamant mandarin (Taeniopygia guttata). La 
testostérone est connue pour influencer le développement du cerveau et l’agressivité, 
nous avons donc testé les effets d’une exposition prénatale à la testostérone ainsi que 
durant l’âge adulte sur le choix des tactiques d’approvisionnement lorsque la nourriture 
est cryptique ou défendable. Nous avons réalisé deux expériences : nous avons tout 
d’abord utilisé la longueur du tarse ainsi que la différence entre les longueurs des doigts 
2 et 4 comme des indicateurs de l’exposition prénatale à la testostérone puis testé si ces 
différences morphologiques se traduisent par des différences dans le choix des tactiques 
dans une condition défendable et une condition cryptique. Nous avons trouvé que le 
choix des tactiques chez les diamants mandarins était limité par le phénotype. Une 
exposition précoce à la testostérone au cours du développement prénatal pourrait donc 
être la cause d’au moins une part de la variation observée dans le choix des tactiques 
d’approvisionnement. Ensuite, nous avons manipulé le taux de testostérone plasmatique 
chez des mâles adultes grâce à des implants hormonaux sous-cutanés puis comparé le 
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comportement des individus lorsqu’ils portaient un implant hormonal et un implant 
contrôle et ce, dans chacune des deux conditions d’approvisionnement. Nous n’avons 
mis en évidence aucun effet du taux de testostérone plasmatique sur le choix des 
tactiques à l’âge adulte. Nos résultats sont en accord avec l’hypothèse que le choix des 
tactiques d’approvisionnement peut être influencé par les hormones. Notre conclusion 
est que les hormones stéroïdiennes peut affecter le choix des tactiques via l’existence 
d’effets maternels dans le jeu producteur-chapardeur. 
 
Mots clés : jeu producteur-chapardeur, choix des tactiques, testostérone, agression, 
diamant mandarin. 
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- ABSTRACT - 
 
An animal foraging in groups can search for its own food (producer tactic) or try to join 
food patches previously discovered by another group member (scrounger tactic). 
Although producer-scrounger game models assume that the payoffs associated with both 
tactic are equal at equilibrium and so do not depend on individual characteristics, there 
is recent evidence that tactic choice is constrained by certain phenotypical traits 
(aggressivity, learning abilities…). In this study, we examined the effect of testosterone 
on tactic use in male zebra finches (Taeniopygia guttata). Because testosterone is known 
to affect both brain development and aggressiveness, we tested whether differences in 
testosterone exposure either during development or in adulthood had an effect on 
producer-scrounger tactic use, when food was cryptic or defendable. First, we measured 
the tarsus length and the distance between the end of the fourth and the end of the 
second digit as proxies of prenatal exposure to testosterone, and tested whether they 
were correlated with foraging tactic use under both conditions. We found that tactic 
choice in zebra finches is phenotypically constrained. We suggest that early exposure to 
sex hormones during the embryonic period could be responsible for at least a part of the 
variation in tactic choice. Second, we manipulated the circulating level of testosterone in 
adult male zebra finches using subcutaneous testosterone implants, and compared the 
behavior of individuals when they had either a control implant or a testosterone implant. 
This time we found no effect of plasmatic level of testosterone on tactic choice. Our 
results are consistent with the hypothesis that tactic choice in zebra finches could be 
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mediated by hormones. Our finding that steroid hormones can affect tactic use provides 
evidence for maternal effects in producer-scrounger games. 
 
Keywords: producer-scrounger game, tactic choice, testosterone, aggression, zebra 
finch. 
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1. Problématique 
Chez les espèces sociales, il arrive fréquemment qu’un individu qui a découvert une 
ressource (qu’il s’agisse de nourriture, d’un partenaire sexuel, d’un site de nidification 
ou de matériel de nidification par exemple), perde une partie, voire la totalité, de cette 
ressource au profit d’individus plus agressifs. Parfois, ces interactions se déroulent sans 
escalade agressive mais elles peuvent également donner lieu à des combats. Jusqu’à ce 
jour, la majorité des études sur le sujet s’est cantonné à l’étude des facteurs tels que la 
taille du groupe ou encore les effets de la dominance sociale et n’a porté que peu 
d’attention aux différences phénotypiques interindividuelles. Pourtant ces différences 
individuelles existent, notamment en termes de morphologie (différence de taille, de 
masse corporelle ou encore de développement musculaire ; Schwabl 1996 ; Lipar et 
Ketterson 2000), d’âge, d’expérience ou encore de physiologie (taux hormonaux, taux 
métabolique basal ; Groothuis et al. 2005, Mathot et al. 2009). Ces différences 
individuelles ne sont pas uniquement d’ordre génétique mais peuvent également être la 
conséquence d’une exposition précoce à des hormones stéroïdiennes d’origine 
maternelle. Ces dernières sont en effet susceptibles de modifier le phénotype des 
individus en causant des variations morphologiques, physiologiques et 
comportementales (Ryan et Vandenbergh 2002 ; Groothuis et al. 2005). Dans un tel 
contexte, la possibilité pour les femelles d’exposer leurs jeunes à des doses variables 
d’hormones pourrait être un mécanisme à l’origine des différences de personnalités, 
c’est à dire l’expression constante au cours du temps et entre les situations de traits 
comportementaux particuliers tels que l’agressivité, la témérité, la sociabilité ou 
l’activité (Gosling et John 1999 ; Koolhass et al. 1999 ; Bell 2005 ; Carere et Eens 
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2005 ; Groothuis et Carere 2005). Les femelles seraient donc potentiellement à l’origine 
d’une ‘programmation comportementale’ de leurs jeunes (Groothuis et al. 2005 ; Eising 
et al. 2006 ; Boon et al. 2007 ; Tobler et Sandell 2007). Les effets de la testostérone sur 
le comportement peuvent aussi se faire sentir plus tard au cours de la vie, lorsque les 
individus produisent eux-mêmes leur testostérone plasmatique (Berthold 1849). 
 
2. Approvisionnement social et modèle producteur-chapardeur 
Contrairement à la théorie de l’approvisionnement optimal (MacArthur et Pianka 1966 ; 
Charnov 1976) qui est utilisée pour des animaux qui s’alimentent seuls, la théorie de 
l’approvisionnement social est utilisée pour des espèces qui recherchent leur nourriture 
de façon grégaire. Dans le cas de l’approvisionnement social, le succès d’alimentation 
ne dépend donc plus uniquement des décisions de l’animal mais également des décisions 
prises par les autres membres du groupe ainsi que de la composition de ce dernier. Il 
n’est alors plus possible de recourir à des modèles simples d’optimisation, et il devient 
nécessaire de recourir à des modèles issus de la théorie des jeux (Maynard Smith 1982). 
 
2.1. Le jeu Producteur Chapardeur 
Le jeu producteur-chapardeur est un modèle de théorie des jeux qui suppose l’existence 
de deux tactiques différentes consistant pour l’une à utiliser son information personnelle 
et à ne consommer que le fruit de ses propres découvertes (tactique producteur) et pour 
l’autre à se baser sur l’information sociale, c’est-à-dire l’information obtenue à partir 
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des autres individus, afin de tenter de s’approprier les découvertes faites par les 
individus producteurs (tactique chapardeur ; Barnard et Sibly 1981 ; Vickery et al. 
1991). Toutefois, et ce pour des limitations environnementales, cognitives ou encore 
sensorielles, il y a une incompatibilité totale entre ces deux tactiques. En d’autres 
termes, à un moment précis, un individu ne peut adopter que l’une ou l’autre de ces deux 
tactiques (Barnard et Sibly 1981 ; Giraldeau et Beauchamp 1999 ; Coolen et Giraldeau 
2003). Il s’agit là d’une différence fondamentale entre le jeu producteur-chapardeur et le 
jeu du partage d’informations, un autre modèle issu de la théorie des jeux, où cette fois il 
y a compatibilité totale entre la recherche de nourriture et l’utilisation de la tactique 
chapardeur (Clark et Mangel 1984). 
 
La conséquence de cette incompatibilité est que le rendement de chacune de ces 
tactiques est négativement fréquence-dépendant, en d’autres termes les gains moyens 
espérés pour une tactique donnée diminuent lorsque la tactique concurrente est utilisée 
par un nombre croissant d’individus dans le groupe. Ainsi, dans le cas d’un groupe 
majoritairement composé de producteurs, les quelques chapardeurs présents seront 
avantagés car ils bénéficieront de nombreuses opportunités de chapardage ainsi que 
d’une faible compétition. En revanche, si les chapardeurs deviennent trop nombreux 
dans la population, ils seront confrontés à une compétition plus forte en raison du faible 
nombre de producteurs (Giraldeau et Caraco 2000). Chacun des membres du groupe 
constitue par conséquent un compétiteur potentiel dont les actions vont influer sur celles 
de ses congénères (Davis 1970 ; Maynard Smith et Price 1973 ; Maynard Smith 1976 ; 
Giraldeau et Caraco 2000). En conséquence, il ne peut exister une population constituée 
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uniquement d’individus producteurs ou bien uniquement d’individus chapardeurs. En 
effet, si elles existaient, chacune de ces populations fictives serait sujette à 
l’envahissement par un mutant utilisant l’autre tactique. Les deux tactiques coexistent 
donc au sein d’une même population. Il existe cependant un équilibre stable, c’est-à-dire 
un point où les gains moyens espérés pour chacune des tactiques sont égaux. 
Ces prédictions ont notamment été testées avec des capucins damiers (Lonchura 
punctulata), oiseaux appartenant tout comme les diamants mandarins à la famille des 
estrildidés, par Mottley et Giraldeau (2000). Les résultats obtenus confirment que les 
gains associés à chacune des tactiques sont fréquence-dépendants puisque les gains 
moyens des oiseaux utilisant la tactique chapardeur sont plus faibles lorsque la 
proportion d’individus de la population qui jouent chapardeur est forte. Des résultats 
semblables sont obtenus par Giraldeau et al. (1994) ainsi que par Morrand-Ferron et al. 
(2007). 
 
Les gains moyens attendus dépendent également de plusieurs facteurs qui, par voie de 
conséquence, modifient la proportion de chaque tactique au sein du groupe. Certaines 
études se sont notamment intéressées à la divisibilité des parcelles (Giraldeau et al. 
1990) ou encore à la composition de ces dernières (Giraldeau et Lefebvre 1986). 
Plusieurs autres facteurs peuvent affecter l’arrivée à ce point d’équilibre stable, aussi 
nommé fréquence d’équilibre stable (FÉS) en français (ou stable equilibrium frequency 
(SEF) en anglais). Le modèle dont il est question ici est celui présenté par Giraldeau et 
Caraco 2000, lui-même issu d’un précédent modèle (Vickery et al 1991). D’après ce 
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modèle, le premier facteur important à prendre en compte est la part au découvreur, 
c’est-à-dire la quantité de nourriture que le découvreur d’une parcelle peut consommer 
avant l’arrivée du premier chapardeur. La taille et la composition de la parcelle sont 
alors deux points importants. Si la part au découvreur est faible, soit parce que la 
nourriture y est abondante ou parce que les proies qui s’y trouvent nécessitent un temps 
de manipulation plus long avant ingestion par exemple, cela devrait augmenter la 
proportion de chapardeurs dans la population. A l’inverse, si la valeur résiduelle de la 
parcelle est faible, alors la tactique producteur devient la plus profitable et la proportion 
de cette dernière devrait donc augmenter. Plusieurs études expérimentales ont été 
menées dans le but de tester cette prédiction et il s’est avéré que, dans chacune d’elles, 
plus les ressources sont agrégées (et donc plus la part au découvreur est censée 
augmenter) plus la proportion de chapardeurs augmente dans la population (Giraldeau et 
Livoreil 1998 ; Coolen 2002). 
Un autre paramètre fréquemment étudié est l’influence de la taille du groupe. Selon les 
prédictions du modèle de Giraldeau et Caraco (2000), l’augmentation de la taille du 
groupe devrait augmenter la proportion de chapardeurs. En comparant le choix des 
tactiques au sein de groupes de capucins damiers constitués de trois ou six individus 
soumis à des conditions d’approvisionnement similaires, l’étude menée par Coolen en 
2002 a ainsi mis en évidence une augmentation du nombre de chapardeurs parallèlement 
à une augmentation de la taille du groupe conformément aux prédictions du modèle. 
Il existe également un coût lié à l’utilisation des tactiques producteur et chapardeur 
(Giraldeau et al. 1994). Lorsque le coût lié à l’utilisation de la tactique producteur 
augmente, le modèle de jeu producteur-chapardeur prédit que la proportion de la 
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population qui utilise cette tactique devrait être plus faible à l’équilibre. Cette prédiction 
a été testée en soumettant des groupes de capucins damiers à deux 
conditions d’approvisionnement différentes : une première condition où les parcelles de 
nourritures sont surmontées par des couvercles que les oiseaux doivent retirer pour avoir 
accès à la nourriture et une condition où ces même couvercles sont cette fois lestés afin 
d’en rendre la manipulation plus difficile. Les résultats obtenus montrent une diminution 
de l’utilisation de la tactique producteur à l’équilibre lorsque le coût augmente 
(Giraldeau et al. 1994). 
 
2.2. Influence des facteurs liés au phénotype des individus 
Les modèles de jeu producteur-chapardeur décrits jusqu’à maintenant ont 
historiquement cherché à prédire quelle tactique est la plus appropriée en fonction de 
conditions environnementales particulières. Dans ce cas, une tactique est vue comme 
une caractéristique plastique pouvant, pour un même individu, changer très rapidement 
en réponse à des modifications de ces conditions. Cependant, une autre part des 
recherches sur le jeu producteur-chapardeur s’est plutôt intéressée aux différences 
individuelles et à l’étude des associations entre le choix d’une tactique et d’autres 
caractéristiques d’un individu. 
Ainsi, les modèles présentés précédemment (Vickery et al. 1991 ; Caraco et Giraldeau 
2000) montrent que les gains moyens de chacun des individus sont égaux lorsque la 
population est à l’équilibre, quelle que soit la tactique utilisée par ces individus. 
Cependant, il existe de plus en plus d’études qui montrent que ces gains moyens 
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dépendent également du phénotype de l’individu considéré. Le choix de la tactique 
d’approvisionnement serait donc limité par des caractères phénotypiques (Beauchamp 
2001), tels que le rang de dominance sociale, les besoins énergétiques ainsi que 
l’attention des individus et leur capacité à former des images de recherche. 
Le modèle théorique élaboré par Barta et Giraldeau (1998) prédit que les individus les 
plus dominants, c’est-à-dire ceux qui ont un rang hiérarchique plus élevé, devraient 
utiliser plus fréquemment la tactique chapardeur tandis que les individus subordonnés se 
trouvant plus bas dans la hiérarchie devraient préférentiellement utiliser la tactique 
producteur. Cependant ces différences dans le choix des tactiques ne s’appliquent que 
lorsqu’il y a une très grande asymétrie dans les capacités compétitives des individus 
(Barta et Giraldeau 1998). Cela peut expliquer pourquoi les études menées pour tester 
expérimentalement l’effet de ce facteur ont donné lieu à des résultats divers. En effet, 
plusieurs études montrent que les individus subordonnés sont plus fréquemment exclus 
des parcelles de nourriture qu’ils ont découverts (Bugnyar et Kotrschal 2002 ; Liker et 
Barta 2002 ; Lendvai et al. 2006). D’autres études n’ont en revanche détecté aucun effet 
de la dominance sociale sur le choix des tactiques (Beauchamp 2006 ; Giraldeau et 
Lefebvre 1986 ; Giraldeau et al. 1990). Les effets de la dominance sociale devraient être 
plus visibles lorsque les individus sont en compétition pour des parcelles de nourriture 
pouvant être défendues. En effet, lorsque des oiseaux (juncos ardoisés ; Junco hyemalis) 
sont en compétition pour des sources de nourriture agrégées, les individus les plus 
dominants consomment plus de nourriture que les subordonnés (Theimer 1987). Ces 
différences disparaissent toutefois lorsque les juncos sont en compétition pour des 
parcelles de nourriture plus dispersées (Grant 1993). 
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Le rôle potentiel de la physiologie n’a été quant à lui que très peu exploré. Les besoins 
énergétiques des individus devraient cependant jouer un grand rôle sur leurs décisions 
d’approvisionnement (Stephens et Krebs 1986), en particulier en cas d’augmentation des 
besoins énergétiques ou bien d’un risque de famine (Turpie et Hockey 1993). Le modèle 
de Stephens (1981) prédit que les individus qui font face à la possibilité de manquer de 
nourriture devraient devenir enclins au risque, c’est-à-dire utiliser préférentiellement la 
tactique qui procure les gains les plus variables. A l’inverse, les individus ayant 
suffisamment de nourriture à leur disposition devraient présenter une aversion pour le 
risque. Des modèles plus dynamiques ont également été développés (entres autres celui 
de Barta et Giraldeau 2000) et intègrent cette fois le temps restant avant la fin de la 
journée. Ce modèle prédit notamment que les individus devraient augmenter leur 
utilisation de la tactique chapardeur lorsque leurs besoins énergétiques sont élevés et/ou 
lorsque la disponibilité en ressources trophiques est faible en début de journée. L’étude 
de Mathot et al. (2009) a cherché à tester cette hypothèse en mettant en relation le taux 
métabolique basal, c'est-à-dire la consommation énergétique de l’animal au repos et 
dans des conditions de température non stressantes, et les décisions 
d’approvisionnement. Il ressort de cette étude que les individus présentant un taux 
métabolique basal plus élevé utilisent plus fréquemment la tactique chapardeur. De plus, 
le choix des tactiques d’approvisionnement ne différait pas selon la quantité de 
nourriture disponible, suggérant que le choix des tactiques ne dépendrait pas des 
conditions d’approvisionnement mais bien du phénotype des individus considérés. Une 
autre étude a également démontré que les individus chapardeurs sont les moins enclins 
au risque (David et Giraldeau. 2012). 
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Les capacités d’apprentissage peuvent également jouer un rôle important dans le choix 
des tactiques d’approvisionnement. La capacité à être producteur pourrait en effet 
dépendre de la capacité des individus à trouver leur nourriture. Selon une hypothèse 
émise par Beauchamp (2006), les individus qui utilisent préférentiellement la tactique 
chapardeur devraient être ceux qui n’ont pas les capacités suffisantes pour trouver eux-
mêmes leur propre nourriture. A l’inverse, une seconde hypothèse suggère l’existence 
d’un renforcement positif au fait de chaparder les découvertes des autres membres du 
groupe (Giraldeau 1984). Les individus bénéficiant d’un tel renforcement seraient donc 
théoriquement tout aussi capables que les autres d’utiliser la tactique producteur mais ne 
manifesteraient pas pour autant ce comportement. Une étude récente utilisant des 
moineaux domestiques (Passer domesticus) suggère l’existence d’une corrélation entre 
les capacités d’apprentissage (évaluées par une tâche obligeant les oiseaux à faire le lien 
entre un signal visuel et la présence de nourriture) et le choix des tactiques 
d’approvisionnement. Les individus qui obtenaient les scores les plus élevés à la tâche 
d’association présentaient également une plus forte tendance à utiliser la tactique 
producteur (Katsnelson et al. 2011). 
Les individus peuvent également différer par leur personnalité. En écologie 
comportementale, le terme ‘personnalité’ renvoie à des différences comportementales 
interindividuelles et constantes au cours du temps et entre les situations (Gosling et John 
1999 ; Koolhass et al. 1999 ; Bell 2005 ; Carere et Eens 2005 ; Groothuis et Carere 
2005). Kurvers et al. (2010) ont été les premiers à mettre en évidence l’existence d’un 
lien entre la personnalité et le choix des tactiques dans un contexte de jeu producteur-
chapardeur. Ils montrent en effet que les bernaches nonettes (Branta leucopsis) les plus 
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timides utilisent plus fréquemment la tactique chapardeur. Une autre étude utilisant cette 
fois des diamants mandarins montre que les individus les plus explorateurs sont ceux qui 
utilisent le moins la tactique producteur (David et al. 2011).  
 
2.3. Coûts liés à la recherche de nourriture en groupe 
Le grégarisme présente de nombreux avantages, dont le fait de pouvoir profiter des 
découvertes faites par les autres membres du groupe et de partager certaines 
informations, mais ce mode de vie implique également des coûts. Parmi ceux-ci, l’un 
des plus importants est la compétition pour l’accès à la nourriture (Sirot 2000). La 
compétition par interférence peut notamment impliquer un certain degré d’agressivité 
entre les différents membres du groupe. Ces interactions agressives ont été modélisées 
grâce au jeu faucon-colombe (Maynard Smith et Price 1973). Ce modèle a pour but de 
prédire l’issue d’une rencontre entre deux joueurs s’affrontant pour une ressource. 
Chacun de ces individus peut adopter une stratégie agressive (stratégie faucon) ou non-
agressive (stratégie colombe). Si lors d’une interaction deux individus jouent la tactique 
colombe alors dans ce cas la ressource est partagée équitablement. Si un faucon 
rencontre une colombe, cette dernière abandonne la parcelle et le faucon s’approprie la 
totalité de la ressource. Enfin la rencontre de deux faucons conduit à un affrontement 
entre les deux individus entraînant ainsi un coût physiologique lié au combat. En se 
basant, sur cela, il est possible de construire une matrice des gains qui met en relation le 
coût du combat et le gain espéré (Maynard Smith et Price 1973). Il devient donc 
possible de prévoir le succès de chaque stratégie ainsi que le niveau d’agression 
(Houston et McNamara 1988 ; Grant et Guha 1993 ; Robb et Grant 1998 ; Sirot 2000 ; 
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Goldberg et al. 2001 ; Dubois et Giraldeau 2003 ; 2004 ; Johnson et al. 2004). Les 
études citées jusqu’à présent n’intégraient cependant pas la défense des ressources dans 
les modèles producteur-chapardeur. Dubois et Giraldeau (2005) ont développé un 
nouveau modèle qui réunit les prédictions des modèles producteur-chapardeur et faucon-
colombe : le modèle producteur-chapardeur agressif. La principale différence avec les 
modèles développés précédemment est que ce modèle différencie les prédictions pour 
les producteurs de celles des chapardeurs. Ce modèle théorique s’accompagne de 
prédictions concernant divers facteurs écologiques : la part au découvreur, la taille du 
groupe, le risque de prédation ainsi que la richesse et la densité des parcelles de 
nourriture sur l’appropriation et la défense des ressources dans un contexte social. Les 
paramètres qui nous intéressent le plus dans le cadre de cette étude sont la part au 
découvreur et la taille du groupe. 
La première prédiction qui ressort de ce modèle est que l’individu qui découvre une 
parcelle (i.e. le producteur) devrait systématiquement défendre agressivement sa 
ressource. Cela est rendu possible grâce à la part au découvreur, part de nourriture 
consommée par le producteur avant l’arrivée des chapardeurs et qui donnerait un 
avantage au producteur. Les chapardeurs éviteraient quant à eux d’engager un combat, 
et donc de payer un coût métabolique relativement important, alors qu’ils n’ont pas 
encore eu l’opportunité de se nourrir. 
Le modèle prédit également que les fréquences d’agression devraient être plus élevées 
pour des groupes de taille moyenne. Les fréquences d’agression devraient effectivement 
être plus faibles pour les groupes de petite taille en raison du faible nombre de 
compétiteurs. Pour des groupes de plus grande taille la fréquence des appropriations 
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agressives ainsi que la fréquence des chapardeurs devraient diminuer car les coûts 
énergétiques pour s’approprier les ressources deviennent trop importants.  
 
3. La testostérone et ses effets sur le phénotype et le comportement 
La testostérone est une hormone stéroïdienne qui exerce de très nombreux effets sur le 
développement et le comportement des jeunes. Le but de ce projet de Maîtrise est de 
tester si les différences induites par une exposition à la testostérone sont susceptibles de 
se traduire par des différences dans le choix des tactiques d’approvisionnement. 
 
3.1. Effets organisateurs 
Quelle que soit l’espèce considérée, les individus issus d’une même portée ou couvée ne 
sont pas tous exposés à la même quantité de testostérone au cours du développement 
embryonnaire. C’est le cas notamment des mammifères euthériens dont les portées 
souvent nombreuses font en sorte que les fœtus qui se développent in utero sont 
entourés par un nombre variable de frères et de sœurs. Les fœtus mâles produisent 
majoritairement de la testostérone alors que les fœtus femelles produisent plutôt de 
l’œstradiol (Ryan et Vandenbergh 2002). La nature stéroïdienne de ces deux hormones 
leur permet de se diffuser dans le liquide amniotique, atteignant ainsi les autres fœtus et 
affectant leur développement (Even et al. 1992 ; vom Saal et Dhar 1992 ; Ryan et 
Vandenbergh 2002 ; Bánszegi et al. 2009). Un fœtus, quel que soit son sexe, va donc 
être exposé à de plus fortes doses de testostérone s’il est entouré par deux fœtus mâles 
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que s’il est entouré par deux fœtus femelles. Cela est cependant souvent plus important 
pour un fœtus femelle car le mâle produit lui-même sa propre testostérone lors de son 
développement. 
Les embryons d’oiseaux sont également soumis à une variation naturelle de l’exposition 
aux hormones stéroïdiennes. Les embryons des espèces aviaires se développent dans des 
œufs, c'est-à-dire dans un milieu clos qui, mis à part via la durée et la température de 
couvaison, ne peut plus subir la moindre modification après la ponte (Groothuis et al. 
2005). En revanche, plusieurs hormones stéroïdiennes (androstènedione, 5 α-
dihydrotestostérone, testostérone, 17 β-estradiol et corticostérone) sont présentes dans le 
vitellus des œufs d’oiseaux (Schwabl 1993 ; Groothuis et al. 2005). La présence de 
testostérone dans tous les œufs, y compris à des stades de développement très précoces 
où le système endocrinien de l’embryon n’est pas encore fonctionnel, ainsi que dans 
ceux qui n’ont pas été fécondés, indique que cette hormone est d’origine maternelle 
(Schwabl 1993 ; Groothuis et al. 2005). La présence d'hormone dans l'œuf peut avoir des 
conséquences sur le développement de l'embryon et ouvre la possibilité d'une 
manipulation phénotypique de la progéniture par la mère. 
 
Effets sur la physiologie 
Niveaux hormonaux 
Chez les mammifères, les différences interindividuelles de niveaux plasmatiques à la 
naissance sont consécutives à l’entourage du fœtus au cours du développement prénatal 
(Ryan et Vandenbergh 2002). Il ne s’agit pas d’une différence à court terme car, par 
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exemple, les gerboises exposées à de fortes doses de testostérone au cours du 
développement prénatal présentent toujours des taux de testostérone circulante plus 
élevés une fois adulte (Clark et al. 1992). Des résultats semblables ont été observés dans 
d’autres taxa, notamment les oiseaux où il a été montré que la concentration plasmatique 
en testostérone des oisillons est positivement liée à la concentration en testostérone 
maternelle dans les œufs (Sasvári et al. 1999). 
 
Taux métabolique basal 
Le métabolisme de base est une représentation des besoins énergétiques minimaux 
requis par un individu dans des conditions de températures non stressantes (McNab 
1997). Il existe à ce jour relativement peu d’études qui font le lien entre les variations du 
taux de testostérone et du taux métabolique basal. Cependant une étude menée sur des 
moineaux domestiques a mis en évidence qu’une élévation du niveau de testostérone 
plasmatique provoquée par des implants hormonaux était responsable d’une 
augmentation du taux métabolique basal (Buchanan et al. 2001). Ces résultats sont 
cohérents avec une étude menée in vitro qui mettait en évidence des effets anabolisants 
de la testostérone sur des cellules musculaires (Tsai et Sapolsky 1996). Le taux 
métabolique de base peut varier du simple au double entre les individus d’une même 
espèce (Speakman et al. 2006). Un individu qui présente un taux métabolique de base 
élevé (i.e. qui a des besoins énergétiques importants) devra par conséquent consommer 
une plus grande quantité de nourriture pour couvrir la totalité de ses besoins, ce qui 
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pourrait l’obliger à adapter sa stratégie de recherche de nourriture afin d’espérer des 
gains les plus importants.  
 
Effets sur la morphologie 
Ratio digital 
Chez l’humain, une exposition précoce à de forts taux de testostérone se traduit par une 
augmentation de la taille du quatrième doigt tandis que la taille du deuxième doigt est 
quant à elle un reflet de l’exposition à des œstrogènes (Manning 2002). La variation du 
ratio digital peut par conséquent être considérée comme un indicateur des taux 
hormonaux dont l’individu était le sujet au cours de son développement (Baker 1888 ; 
McFadden et Schubel 2002 ; Manning 2002). Bien que connus chez l’homme depuis un 
peu plus d’un siècle, de tels schémas n’ont été mis en évidence que très récemment chez 
d’autres taxons, en particulier chez les anoures (Chang 2008), les reptiles (Chang et al. 
2006 ; Rubolini et al. 2006 ; Brana 2008), les oiseaux (Burley et Foster 2004 ; 
Forstmeier 2005 ; Navarro et al. 2007 ; Dreiss et al. 2008 ; Navara et Mendonça 2008) 
ainsi que d’autres mammifères (Brown et al. 2002 ; Leoni et al. 2008). L’étude de 
Burley et Foster (2004) est particulièrement intéressante car elle est la première à mettre 
en évidence que le ratio digital varie en fonction de l’ordre de ponte chez le diamant 
mandarin. De nombreuses études ont en effet mis en évidence la capacité des femelles à 
faire varier la quantité de testostérone déposée dans les œufs. Dans le cas des diamants 
mandarins, les femelles diminuent cette quantité dans le vitellus de leurs œufs en 
fonction de la séquence de ponte, en d’autres termes le premier œuf pondu contient peu 
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de testostérone et cette quantité augmente graduellement jusqu’au dernier œuf pondu qui 
est celui qui en contient le plus (Forstmeier et al. 2004). De plus, des études ont 
expérimentalement manipulé les taux hormonaux de passereaux et certaines se sont 
intéressées aux conséquences de ces ajouts sur le ratio digital des poussins. Les résultats 
de ces études sont contrastés : les études où les hormones étaient injectées dans le 
vitellus des œufs montrent un effet de ces manipulations hormonales sur la taille des 
doigts (Romano et al. 2005 ; Saino et al. 2007) mais cela n’est pas le cas lorsque les taux 
hormonaux sont manipulés après la naissance (Forstmeier et al. 2008). Cela suggère que 
la mesure du ratio digital est susceptible de fournir une bonne estimation des taux en 
hormones stéroïdiennes expérimentés par l’oisillon à des stades précoces de son 
développement.  
 
Effets sur les comportements 
Agressivité 
Une exposition précoce à la testostérone peut favoriser l’apparition de comportements 
agressifs. Ainsi, les canaris nés d’œufs présentant une plus forte concentration en 
testostérone sont plus agressifs et plus prompts à s’accaparer une source de nourriture 
que les autres jeunes (Schwabl 1993 ; 1996). Des résultats comparables ont été trouvés 
chez d’autres espèces, dont la cigogne blanche (Ciconia ciconia ; Sasvári et al. 1999). 
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Attention 
Lorsque des animaux sont à la recherche de proies cryptiques, c’est-à-dire des proies qui 
se confondent avec le milieu dans lequel elles vivent, ils peuvent former des images de 
recherche par un mécanisme d’apprentissage (Reid & Shettleworth 1992). Des études 
effectuées avec des capucins damiers peuvent apprendre à repérer leurs proies grâce à 
des processus d’apprentissage et de formation d’images de recherche (Courant & 
Giraldeau 2008). De plus, l’investissement dans la tactique chapardeur augmente 
lorsque ces capucins damiers sont testés dans une condition d’approvisionnement 
cryptique, c’est-à-dire une planche d’approvisionnement dont la surface était recouverte 
d’une couche de graines collées (Barrette & Giraldeau 2006).  
La testostérone est susceptible de provoquer des modifications du développement des 
structures nerveuses, plusieurs maladies causées par cette hormone stéroïdienne sont 
susceptibles de toucher un humain (Cooke et al. 1998; Rhen & Crews 2002; Morris et 
al. 2004, Cohen-Bendahan et al. 2005; Manson 2008). Ces études ayant été menées sur 
des sujets humains, il serait toutefois difficile d’appliquer ces résultats à nos oiseaux. 
Ceci est d’autant plus vrai que les effets de la testostérone sur les capacités cognitives 
des animaux restent peu explorés (Healy et al. 2010). Il existe cependant une étude qui 
montre que la testostérone provoque une augmentation de la densité des neurones dans 
l’hippocampe, partie du cerveau impliquée dans la mémoire spatiale, des diamants 
mandarins améliorant ainsi leurs performances dans une tâche de résolution de 
problèmes (Oberlander et al. 2004). Par conséquent, une exposition à la testostérone est 
susceptible d’améliorer les capacités d’apprentissage des individus, cela peut se refléter 
dans le choix de leurs tactiques au sein de la condition cryptique. En effet, les individus 
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exposés à des quantités plus importantes de testostérone au cours du développement 
prénatal devraient avoir des capacités cognitives plus élevées et donc trouver plus 
facilement des graines cryptiques. 
 
 
Personnalité 
Les différences comportementales observées entre des poussins exposés à différentes 
concentrations hormonales au cours de la période embryonnaire laissent à penser que les 
effets maternels seraient la cause d’une certaine forme de ‘programmation 
comportementale’ de l’adulte (Boon et al. 2007 ; Tobler et Sandell 2007). Il a ainsi été 
montré que les œufs de mouette rieuse pondus dans des zones de végétation dense, où la 
pression de prédation est la plus faible et la compétition pour l’espace est la plus forte, 
contenaient plus de testostérone que les autres œufs (Groothuis et Schwabl 2002). Une 
injection de testostérone réalisée dans des œufs de cailles japonaises (Coturnix japonica) 
produit des poussins plus téméraires et moins sujets au stress (Daisley et al. 2005). Une 
étude menée sur une espèce de lézard arboricole (Urosaurus ornatus) montre qu’une 
exposition précoce à différents taux d’hormones androgènes (progestérone et 
corticostérone) est la cause de l’utilisation de différentes stratégies de reproduction chez 
les mâles. Plus précisément, les mâles exposés à la fois à une forte concentration de 
testostérone et de corticostérone pendant la phase de croissance embryonnaire 
deviennent par la suite des mâles territoriaux. A l’inverse, les mâles exposés à de faibles 
quantités de chacune de ces deux hormones donnent par la suite des mâles nomades 
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tentant de s’accoupler avec les femelles présentes sur les territoires des autres mâles 
(Moore et al. 1998).  
 
3.2. Effets déclencheurs 
Agressivité  
La testostérone plasmatique augmente l’agressivité (Berthold 1849) et le fait pour un 
individu d’être impliqué dans une interaction agressive provoque une augmentation du 
taux de testostérone dans l’organisme (Dugatkin 1997 ; Soma 2006). Cela a été 
démontré dans de nombreux ordres, dont les perciformes (Chase et al. 1994) ; les 
cyprinodontiformes (Hsu and Wolf 1999), les squamates (Schuett 1997), les 
mammifères (Oyegbile et Marler 2005), les blattoptères (Moore et al. 1988), les 
coléoptères (Otronen 1990) et les araneae (Whitehouse 1997).  
 
Attention 
Les études sur le rôle de la testostérone sur les capacités cognitives sont encore rares, en 
particulier chez les oiseaux (Sherry et al. 1993 ; Pravosudov et Clayton 2002 ; Healy et 
al. 2010), mais il existe néanmoins certaines études sur les mammifères dont les 
rongeurs (Perrot-Sinal et al. 1998) et l’homme (Manning 2002 ; Cohen-Bendahan et al. 
2005 ; Manson 2008). Il existe cependant une étude qui montre que la testostérone 
provoque une augmentation de la densité des neurones dans l’hippocampe, partie du 
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cerveau impliquée dans les processus de mémorisation, des diamants mandarins, 
améliorant ainsi leurs performances (Oberlander et al. 2004). 
 
4. Objectifs et hypothèses de travail 
L'étude des comportements sociaux, et en particulier de l'approvisionnement social, s'est 
jusqu'à présent limitée à tester l'influence de paramètres environnementaux (taille et 
composition des parcelles par exemple) ou sociaux (notamment la composition du 
groupe). Cependant, l’étude de Mathot et al. (2009) confirme que les décisions 
d’approvisionnement sont également dépendantes de facteurs physiologiques.  
La testostérone peut agir à plusieurs stades de la vie d’un individu. Au moment du 
développement prénatal tout d’abord, période où de nombreuses structures en cours de 
formation sont affectées par cette hormone stéroïdienne. C’est pourquoi la première 
partie de cette étude, et donc la première des expériences, traitera des effets de la 
testostérone présente dans l’œuf au moment de la phase prénatale, évaluée indirectement 
grâce à la mesure de deux indicateurs morphologiques corrélés à cette dernière. La 
testostérone peut également agir postnatalement. Dans ce cas le comportement est 
affecté par la testostérone que l’animal produit lui même. C’est pourquoi dans la 
seconde partie je m’intéresse au taux de testostérone circulante à l’âge adulte qui sera 
manipulé à l’aide d’implants hormonaux. Ceci devrait notamment permettre d'expliquer 
une grande partie de la variabilité inter-individuelle mise en évidence dans un contexte 
de jeu producteur-chapardeur.  
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L’hypothèse à la base de ce travail est que les décisions d’approvisionnement diffèrent 
entre les individus exposés à différentes doses de testostérone pendant le développement 
embryonnaire et ceux exposés à des doses plus modérées.  
Dans le cas de la première expérience, nous nous attendons à observer un plus haut 
niveau d’agressivité chez les individus qui ont été exposés à des niveaux de testostérone 
plus élevés, si nos mesures de remplacement sont correctes, durant le développement 
embryonnaire. Le taux d’erreurs de détection devrait être également plus faible chez ces 
individus car la testostérone est potentiellement capable d’améliorer les capacités 
cognitives des oiseaux et donc de distinguer plus facilement les graines cryptiques. 
Nous voulons également explorer l’effet des hormones stéroïdiennes sur le choix des 
tactiques d’approvisionnement. Selon le modèle de Liker et Barta (2002), les individus 
les plus agressifs devraient utiliser plus fréquemment la tactique chapardeur, ceci car 
leur agressivité leur permet de s’approprier plus facilement une parcelle défendable. 
C’est pourquoi nous nous attendons à observer une plus grande utilisation de la tactique 
chapardeur dans la condition d’approvisionnement où les parcelles de nourriture sont 
défendables (Giraldeau et Dubois 2008). A l’inverse, dans la condition cryptique, nous 
nous attendons à ce que les individus supposément exposés à de plus grandes quantités 
de testostérone au cours du développement prénatal, soit 1. utilisent plus fréquement la 
tactique producteur car ils auraient, en raison de leurs possibles capacités cognitives plus 
élevées, plus de facilité à découvrir de parcelles de nourriture au sein de la condition 
cryptique ou bien 2. ne diffèrent pas des autres oiseaux en ce qui a trait au choix de leurs 
tactiques. 
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Dans la seconde expérience nous nous attendons également à observer une 
augmentation de l’agression lorsque les individus ont reçu un implant de testostérone 
par rapport aux tests avec un implant contrôle. Nous nous attendons également à une 
augmentation des capacités cognitives de nos oiseaux lorsque ceux-ci portent un implant 
de testostérone (Oberlander et al. 2004), ce qui devrait conduire à un plus faible taux 
d’erreur de détection dans la condition d’approvisionnement cryptique.  
Les prédictions concernant le choix des tactiques dans la condition cryptiques lors de la 
seconde expérience sont semblables à celles enoncées pour la premiere expérience. Il est 
possible d’observer une augmentation de l’utilisation de la tactique producteur en raison 
des effets potentiels de la testosterone sur les capacités cognitives des oiseaux ou bien 
aucun effet de l’implant sur le choix des tactiques. Enfin dans la condition où les 
parcelles de nourriture peuvent être défendues par les producteurs, les individus avec 
implants de testostérone, plus agressifs, devraient une nouvelle fois utiliser plus 
fréquemment la tactique chapardeur (Liker et Barta 2002). 
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- NOTE À LA MÉTHODOLOGIE - 
 
 
 
 
 
 
 
 
Les dispositifs ainsi que les procédures expérimentales utilisés au cours de cette Maîtrise 
sont présentés dans l’article au chapitre 3. Le protocole de la seconde expérience 
nécessitait cependant certaines précisions, notamment en ce qui concerne le détail des 
procédures chirurgicales ainsi que des dispositifs d’expérimentation, qui sont décrits ici.  
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1. Sujets d’étude 
Cette étude a été menée sur des diamants mandarins, tous provenant d’un même éleveur 
commercial, mais sont déjà présents au sein des animaleries de l’Université du Québec à 
Montréal. L’expérience a nécessité un total de 40 mâles. L’effet de la testostérone sur 
les tactiques d’approvisionnement utilisées par 20 de ces individus a été mesuré en 
réalisant des observations en situation de jeu producteur-chapardeur. Les autres oiseaux 
ont servi uniquement de compagnons et n’ont subi aucune manipulation. En dehors des 
phases expérimentales, les oiseaux étaient maintenus en captivité dans des cages 
individuelles (38,5 cm * 24,3 cm * 40 cm) et nourris ad libitum avec un mélange de 
graines. De l’eau était également disponible en permanence. Les observations quant à 
elles se déroulaient dans une volière intérieure de 140 cm * 380 cm * 230 cm. La 
photopériode à l’intérieur des pièces d’élevage et d’expérimentation était de 12 heures 
jour : 12 heures nuit, ce qui correspond à la photopériode d’une phase de repos sexuel. 
 
2. Implants 
Les implants hormonaux utilisés étaient fabriqués par la société Innovative Research Of 
America
©
, Sarasota, États-Unis. Chacun de ces implants contenait une dose totale de 
0,01 mg de testostérone, ce qui correspond à une forte élévation du taux de testostérone 
circulante. Ce taux varie de 0,25 à 1,06 ng de testostérone par mL de sang (Luine et al. 
1980 ; Sossinka et al. 1980 ; Pröve et Immelmann 1982 ; Vleck et Priedkalns 1985) et le 
volume sanguin d’un oiseau est compris 6 et 13 % du poids corporel selon les espèces. 
Une étude menée sur des juncos ardoisés met en évidence des changements 
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comportementaux entre les oiseaux du groupe contrôle (0,9 ± 0,3 ng de testostérone par 
mL de sang) et les oiseaux des groupes avec un petit implant (4,8 ± 0,8 ng/mL) et ceux 
avec un implant plus grand (8,9 ± 0,9 ng/mL ; Titus et al. 1997). 
Des implants contenant un placebo servaient quant à eux d’implants de contrôle. Les 
dimensions de ces derniers, ainsi que la vitesse de diffusion, étaient identiques aux 
implants hormonaux. Ces implants contenaient exactement les mêmes composants que 
les implants de testostérone, à l’exception de l’hormone elle-même (Innovative 
Research of America). 
Chaque oiseau a été testé successivement avec les deux types d’implants, en respectant 
un délai de 5 semaines entre les deux chirurgies. Afin de tenir compte de l’influence 
potentielle de l’ordre des traitements, la moitié des oiseaux recevait un implant de 
testostérone puis un implant contrôle lors de la seconde session de tests 5 semaines plus 
tard, et inversement pour les oiseaux restants. 
 
3. Procédure expérimentale pour la pose des implants 
3.1. Évaluation préopératoire 
Avant toute anesthésie, les oiseaux étaient observés afin de déceler d’éventuels signes 
de douleur et/ou d’inconfort. L’inconfort chez un oiseau se traduit couramment par une 
posture inhabituelle (en boule ou sur une patte par exemple), par des signes de gêne 
(yeux mi-clos ou respiration difficile avec le bec ouvert) ou encore par des 
comportements anormaux (absence de réaction à l’approche d’un être humain 
notamment). Tout oiseau qui n’était pas en condition optimale pour subir une 
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intervention chirurgicale était immédiatement écarté du protocole afin de subir un 
examen vétérinaire. Les oiseaux jugés en bonne santé suite à ces observations pouvaient 
quant à eux subir l’anesthésie et la chirurgie associée.  
  
3.2. Anesthésie 
La chirurgie se déroulait sous anesthésie générale afin de limiter le stress occasionné. La 
durée de l’anesthésie, incluant le temps requis pour effectuer la chirurgie, ne devait pas 
dépasser une quinzaine de minutes. L’agent utilisé était un mélange d’isoflurane et d’O2. 
L’oiseau était premièrement placé dans une boîte d’induction (isoflurane : 4%, O2 : 1 
L/min) jusqu’au stade de l’endormissement complet (figure 2.1a). Le maintien de 
l’anesthésie pendant la chirurgie se faisait au masque (isoflurane : 3%, O2 : 0,5 L/min) 
(figure 2.1b). Le réveil se faisait en administrant 100% d’O2.  
 
 
 
Figure 2.1 : Anesthésie d’un diamant mandarin mâle 
a : phase pré-anesthésique en chambre d’induction ; b : phase opératoire au masque 
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3.3. Monitoring pendant l’anesthésie 
Durant l’anesthésie, une personne était en charge de s’assurer que l’animal anesthésié 
respirait adéquatement et de signaler toute anomalie nécessitant l’arrêt de la chirurgie. 
Le monitoring anesthésique est basé sur l'absence de réflexe et sur une respiration 
régulière. L'absence de réflexe était vérifiée par l'absence de retrait au pincement de la 
patte avant le début de la chirurgie. Le patron de respiration, qui devait être régulier et 
profond, était vérifié en continu. Les signes d’anomalie notables dans ce type de 
procédures sont des tremblements, respiration saccadée, ouverture des yeux indiquant le 
réveil prématuré de l’animal.  
 
3.4. Traitement de soutien 
Un animal sous anesthésie étant incapable de réguler sa température corporelle, il était 
nécessaire d’assurer un apport de chaleur constant et uniforme en plaçant l’animal sur 
un coussin chauffant afin de maintenir la température corporelle de l'animal à un niveau 
normal. 
 
4. Chirurgies 
4.1. Matériel 
Le matériel nécessaire à la réalisation des chirurgies était le suivant : champ chirurgical 
stérile, gants stériles, masque, bonnet, sarreau dédié. La totalité du matériel utilisé au 
cours de l’intervention était préalablement stérilisé à l’aide d’un autoclave (15 minutes à 
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2,07 bar et 132°C/270°C). Le matériel était stérilisé entre chaque opération. Les 
implants sont quant à eux préalablement stérilisés par le fabriquant.  
 
4.2. Préparation du site chirurgical  
Les plumes étaient retirées au niveau du croupion afin de libérer l’accès à la zone où 
l’incision était pratiquée. La peau était ensuite désinfectée par trois passages alternés 
d’alcool et de chlorhexidine 1%. 
 
4.3. Intervention 
Une incision de 5 millimètres était pratiquée au niveau du croupion afin de placer 
l’implant sous la peau (figure 2.2). La plaie était ensuite refermée à l’aide d’une colle 
chirurgicale vétérinaire (Vetbond). L’application de Vetbond requiert que l’on 
maintienne les deux bords de la peau accolés pendant une trentaine de secondes. Au cas 
où la plaie s’avérait plus profonde, des points de suture pouvaient être effectués en plus 
de l’adhésif chirurgical. Après l’opération l’oiseau recevait à titre préventif un 
analgésique (Metacam ; 0.3 mg/kg) ainsi qu’un antibiotique (Tribrissen ; 30mg/kg) en 
injections sous-cutanées.  
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Figure 2.2 : Pose de l’implant sous-cutané au niveau du croupion 
 
4.4. Réveil et surveillance postopératoire 
L’oiseau opéré était ensuite placé dans une cage individuelle à la pénombre et équipée 
d’un coussin chauffant pour lui assurer un réveil dans les meilleures conditions 
possibles. 
La période de réveil habituelle suite à une anesthésie est d’environ vingt minutes, 
l’oiseau retrouvant ensuite son comportement habituel.  
Après son réveil, l’oiseau opéré était replacé dans sa cage domicile contenant eau, 
nourriture et enrichissement alimentaire (purée de légumes) puis observé quelques 
minutes toutes les 15 minutes pendant les deux heures suivant la chirurgie. Ces 
observations permettaient de détecter toute anomalie pouvant subvenir pendant et après 
le réveil. Les signes d’anomalies notables sont une période de réveil anormalement 
longue, difficultés motrices (ailes et/ou pattes), signes de douleur persistante au-delà de 
la période de réveil (yeux mi-clos, position en boule, léthargie,…). Dans le cas où des 
signes de douleur persistaient au-delà de la période de réveil, un analgésique sera 
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administré. En cas d’anomalie, l’individu subissait un examen vétérinaire afin de 
déterminer le traitement approprié. J’assurais également un suivi de santé quotidien 
durant toute la période où les oiseaux portaient un implant sous-cutané.  
 
4.5. Convalescence 
Une période de 48 h de convalescence était par la suite accordée à chaque oiseau opéré. 
Pendant ce délai, les oiseaux étaient surveillés régulièrement afin de déceler toute 
douleur consécutive à la chirurgie. Comme précédemment, un analgésique pouvait être 
administré le cas échéant. 
 
 
5. Dispositif expérimental 
5.1. Description des planches d’approvisionnement 
Les oiseaux ont été entraînés à s’alimenter sur des planches de bois (110 cm * 110 cm) 
placées à 75 cm du sol. Deux conditions différentes étaient successivement testées. 
La première planche (figure 2.3) reflétait une condition où les parcelles de nourriture 
sont défendables. Chaque planche présente 100 parcelles circulaires de 1,5 cm de 
diamètre et 1 cm de profondeur. La distance entre les centres de chaque parcelle est de 
10 cm. 
Les diamants mandarins sont connus pour être des oiseaux relativement peu agressifs, il 
était donc nécessaire au cours de cette étude de favoriser l’apparition de comportements 
agonistiques. Dans ce but, chaque parcelle était en partie recouverte par un petit toit en 
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carton, restreignant ainsi l’accès à la nourriture à un seul oiseau. Les compétiteurs 
éventuels devaient donc utiliser la force pour tenter de monopoliser la nourriture. 
Ce type de planche d’approvisionnement a déjà été utilisé à plusieurs reprises au sein du 
laboratoire de Frédérique Dubois à l’Université de Montréal (Desjardins 2010). Les toits 
placés au dessus des parcelles n’empêchent pas les oiseaux de se nourrir normalement et 
ne représentent aucun danger pour leur intégrité physique, aucune blessure due à 
l’augmentation des agressions n’a été à déplorer. 
 
 
Figure 2.3 : Détail des parcelles de la condition défendable 
 
La seconde planche d’approvisionnement correspondait à une condition cryptique, c’est 
à dire à une situation où les graines se confondent avec la surface du dispositif (figure 
2.4). L’étude de Barrette et Giraldeau (2006) montre que, dans cette condition 
particulière, les oiseaux trouvent moins de parcelles de nourriture, prennent plus de 
temps pour compléter un essai et font plus d’erreurs de détection. Cette condition 
s’obtient en fixant une couche uniforme de graines de millet blanc sur la planche à l’aide 
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de colle blanche non-toxique (colle blanche pour écoliers Elmer’s). Après séchage 
complet, un lavis à 50 % de cette même colle est appliqué sur les graines afin de 
s’assurer que les graines étaient parfaitement fixées et ne peuvent être consommées par 
un oiseau. Les parcelles sont ensuite formées en fixant sur la planche un treillis pour 
plantes grimpantes (Rona) de couleur blanche formant ainsi 100 parcelles ayant la forme 
d’un carré de 7 cm de côté. 
 
Figure 2.4 : Détail des parcelles de la condition cryptique 
 
5.2. Mesure de l’activité 
Ce test consiste à évaluer l’activité de chaque oiseau lorsqu’il se trouve dans un 
environnement inconnu. Chaque oiseau était introduit dans une petite boîte opaque. 
L’expérimentateur déposait ensuite cette boîte de façon à coller son ouverture contre la 
porte coulissante de la cage expérimentale (100 cm * 150 cm * 150 cm). Cette porte, 
située au milieu d’un des côtés du dispositif, était reliée à un fil permettant son ouverture 
depuis l’extérieur de la salle. L'oiseau quittait alors automatiquement la boîte sombre 
pour la nouvelle cage éclairée. L'oiseau pouvait ensuite explorer librement la nouvelle 
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cage composée de murs en choroplaste et de 5 perchoirs en bois (figure 2.5). Le toit était 
fait de grillage travaillé de façon à ce qu'aucun petit fil saillant ne puisse blesser les 
oiseaux (David et al. 2011). Les diamants mandarins étant des oiseaux sociaux, il 
pourrait être préjudiciable pour leur bien être d’être séparé de leurs congénères pendant 
un laps de temps trop important. Il est donc nécessaire d’établir un contact auditif entre 
l’oiseau testé et des congénères pendant la durée des tests d’exploration. Étant donné la 
configuration des pièces, il n’était pas possible de placer des cages contenant des 
congénères à proximité du dispositif. Aussi, un enregistrement audio de chants de mâles 
a été diffusé pendant les tests. Cette méthode est couramment utilisée et a le même effet 
pour l’individu testé que si les congénères étaient présents ou à proximité. 
 
 
 
Figure 2.5 : Dispositif pour l’évaluation de l’activité 
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5.3. Équipement par volière 
Le dispositif expérimental d’évaluation des tendances exploratoires était placé dans une 
volière. 
Les quatre autres volières servaient pour les tests d’approvisionnement social. Deux 
planches d’approvisionnement étaient placées dans chacune des volières, soit un total de 
2 * 100 parcelles par volière pour chacune des conditions. 
Des perchoirs étaient placés à l’extrémité opposée de la volière afin que les oiseaux ne 
puissent pas voir le contenu des parcelles depuis les perchoirs et de les obliger à se poser 
sur les planches d’approvisionnement pour rechercher leur nourriture. 
De l’eau était également disponible en quantité suffisante dans les volières. 
En dehors des périodes de test, les planches étaient recouvertes d’une bâche en plastique 
noir opaque. 
Les observations se faisaient à travers un miroir sans tain afin que les oiseaux ne 
puissent voir l’observateur. Dans le but d’identifier de manière certaine l’oiseau focal, 
ce dernier s’est vu appliquer un point de peinture blanche au sommet de la tête.  
 
6. Jeûne 
Avant les phases d’entraînement et de prise de données, les oiseaux étaient mis à jeun 
toute la nuit, soit une période de 12 h plus 1 h au réveil pour un total de 13 h, afin de 
s’assurer qu’ils aient la motivation nécessaire pour participer à l’expérience. A la fin des 
tests prévus pour la journée, les oiseaux étaient libres de s’alimenter à volonté jusqu’au 
soir. La période de jeûne débutait le soir précédent l'expérience une fois la phase 
expérimentale terminée. La seule source de nourriture disponible au cours de 
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l’expérimentation est celle placée dans les différentes parcelles des planches 
d’approvisionnement. 
Il est important de noter que, comme beaucoup d’espèces d’oiseaux, les diamants 
mandarins ne s’alimentent pas durant la nuit. De plus, ces derniers ont la capacité de 
stocker des graines dans leurs jabots. Une telle période de jeûne ne présente donc pas de 
risque particulier. 
 
7. Mesures morphométriques 
Afin de réduire au maximum le stress engendré par la manipulation des oiseaux, la 
longueur du tarse droit était mesurée au cours de l’anesthésie à l’aide d’un pied à 
coulisse électronique (précision ± 0,03 mm). Le tarse de chaque oiseau était mesuré 
deux fois, une première fois lors de l’anesthésie précédant la pose du premier implant 
puis lors de la pose du second implant. Le tarse était mesuré de la cheville aux doigts 
(Lombardo et al. 2008 ; figure 2.6). 
 
 
 
Figure 2.6 : Mesure du tarse entre la cheville et l’articulation des doigts  
(d’après Lombardo et al. 2008) 
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La masse corporelle de l’oiseau focal était mesurée deux fois par jour (avant le début 
des tests et après) afin d’évaluer leur variation de masse. L’oiseau était placé dans une 
boîte opaque et pesé grâce à une balance électronique (précision ± 0,01 g).  
  
8. Procédures expérimentales 
8.1. Oiseaux compagnons 
Les groupes expérimentaux étaient constitués de 6 individus parmi lesquels un seul 
(celui portant l’implant) était observé. Les 5 autres ne subissaient aucune manipulation, 
ces oiseaux seront désignés dans la suite de ce mémoire sous le terme d’oiseaux 
compagnons. 
Étant donné que la décision de jouer producteur ou chapardeur est influencée par le 
comportement des autres membres du groupe et qu’il existe une certaine variation de la 
distribution des rôles de producteur et chapardeur entre les groupes, il était nécessaire 
d’utiliser un même groupe d’oiseaux compagnons pour chaque oiseau focal. Cette 
expérience nécessitait donc 4 groupes de 5 oiseaux compagnons, soit un total de 20 
oiseaux compagnons. 
 
8.2. Méthodologie 
L’individu focal était placé dans l’une des volières avec le groupe d’oiseaux 
compagnons lui correspondant. La phase d’habituation se déroulait de la même façon 
que les phases de test, à l’exception qu’aucune donnée n’était enregistrée. 
39 
 
A la fin de la période d’habituation, l’oiseau était retiré de la volière afin de subir une 
première chirurgie.  
La phase de tests commençait après la convalescence. En début de journée, chaque 
oiseau porteur d’un implant était testé dans le dispositif d’exploration. Ce test était 
réalisé une seule fois par jour puis l’individu focal était remis dans sa volière avec son 
groupe de compagnons. Une quantité fixe de nourriture, soit 200 graines de millet, était 
répartie en 20 parcelles de 10 graines choisies aléatoirement. Nous réalisions 3 tests par 
journée pour chaque oiseau focal et ce, 4 jours de suite (ces 4 jours se décomposaient de 
la façon suivante : 2 jours de tests dans la première condition et deux jours dans l’autre 
condition). Une pause de 20 minutes était observée entre deux tests. Nous disposions 
donc au total de 6 tests par oiseaux et par combinaison couple état hormonal * condition 
d’approvisionnement. 
Pour qu’un test soit valide, l’oiseau suivi devait être présent sur le dispositif pendant au 
minimum la moitié de la durée du test et il devait également participer activement à la 
recherche de nourriture. La fréquence d’utilisation des tactiques étant fortement 
influencée par la taille du groupe, il était également nécessaire de ne pas prendre en 
compte les essais où moins de N-1 compagnons étaient présents sur le dispositif 
d’approvisionnement (N représentant le nombre total d’oiseaux compagnons). Les tests 
qui ne satisfaisaient pas ces conditions étaient refaits. Un test durait jusqu’à ce que 70 % 
des parcelles de nourriture aient été consommées. Tous les tests étaient filmés (Sony 
HDR XR500) et les données recueillies à partir de ces vidéos en utilisant le logiciel 
JWatcher (Blumstein & Daniel 2007). 
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8.3. Collecte des données 
Les données relevées lors des tests concernaient à la fois les comportements d’agression 
(pour la condition où la défense des parcelles était possible) ainsi que les tactiques 
utilisées par chaque individu (i.e. producteur ou chapardeur) pour trouver de la 
nourriture.  
Plus précisément nous notions le nombre total de comportements agressifs observés 
durant la durée totale de chaque test ainsi que leur nature respective (i.e. bousculade, 
poursuite ou coup de bec). D’un point de vue opérationnel, une bousculade était un 
contact physique entre deux oiseaux, une poursuite était une agression qui forçait 
l’opposant à se déplacer à distance de la parcelle de nourriture et un coup de bec était un 
coup infligé avec le bec par l’oiseau focal. Ces trois classes d’actes agressifs recevaient 
respectivement les niveaux d’intensité 1, 2 et 3 en fonction du temps et de l’énergie 
nécessaire, 1 étant le niveau le moins intense et 3 le plus intense. Ceci nous permettait 
de calculer un indice d’agressivité moyenne pour chaque oiseau, calculé de la façon 
suivante : 
 
 
 
Nous notions également tous les événements de production et de chapardage. Un 
événement de production correspondait à la découverte par l’oiseau focal d’une parcelle 
de nourriture, c'est-à-dire que cet oiseau était le premier à se nourrir dans la parcelle 
considérée. Un événement de chapardage survenait lorsque l’oiseau se joignait à une 
parcelle déjà découverte.  
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Afin d’évaluer le taux métabolique basal des individus testés, nous prenions également 
en compte l’activité des individus (évaluée par le taux de parcelles visitées en fonction 
de la durée du test) ainsi que leur consommation de nourriture (évaluée par la proportion 
de graines consommées). Un oiseau qui consomme une graine la saisit et la manipule 
avec son bec avant de l’avaler, il était donc possible de déterminer le nombre de graines 
consommées. 
Lors des tests en condition cryptique, nous prenions également en considération les 
erreurs de détection. Un oiseau commettait une erreur de détection lorsqu’il tentait de 
consommer une graine collée à la surface de la planche d’approvisionnement. La 
proportion d’erreurs de détection était le nombre d’erreurs divisé par le nombre total de 
picorages (qu’ils soient ratés ou réussis). 
 
8.4. Analyses statistiques 
Les analyses ont été réalisées avec le logiciel PASW 18. La normalité des données a été 
vérifiée grâce au test de Shapiro-Wilk. La répétabilité des mesures était évaluée par des 
corrélations de Pearson. Les données ont été analysées grâce à des ANOVA à mesures 
répétées.
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ABSTRACT 
An animal foraging in groups can search for its own food (producer tactic) or try to join food 
patches previously discovered by another group member (scrounger tactic). Although producer-
scrounger game models assume that the payoffs associated with both tactic are equal at 
equilibrium and so do not depend on individual characteristics, there is recent evidence that 
tactic choice is constrained by certain phenotypical traits (aggressivity, learning abilities…). In 
this study, we examined the effect of testosterone on tactic use in male zebra finches 
(Taeniopygia guttata). Because testosterone is known to affect both brain development and 
aggressiveness, we tested whether differences in testosterone exposure either during 
development or in adulthood had an effect on producer-scrounger tactic use, when food was 
cryptic or defendable. First, we measured the tarsus length and the distance between the end of 
the fourth and the end of the second digit as proxies of prenatal exposure to testosterone, and 
tested whether they were correlated with foraging tactic use under both conditions. We found 
that tactic choice in zebra finches is phenotypically constrained. We suggest that early exposure 
to sex hormones during the embryonic period could be responsible for at least a part of the 
variation in tactic choice. Second, we manipulated the circulating level of testosterone in adult 
male zebra finches using subcutaneous testosterone implants, and compared the behavior of 
individuals when they had either a control implant or a testosterone implant. This time we found 
no effect of plasmatic level of testosterone on tactic choice. Our results are consistent with the 
hypothesis that tactic choice in zebra finches could be mediated by hormones. Our finding that 
steroid hormones can affect tactic use provides evidence for maternal effects in producer-
scrounger games. 
 
Keywords: producer-scrounger game, tactic choice, testosterone, aggression, attention, zebra 
finch. 
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INTRODUCTION 
When foraging in groups, animals can typically alternate between two mutually 
exclusive tactics: they can search for their own food (producer tactic) or they can pay 
attention to others’ behaviour and try to steal the discoveries of conspecifics (scrounger 
tactic) (Barnard & Sibly 1981; Caraco & Giraldeau 1991; Vickery et al. 1991; Giraldeau 
& Caraco 2000; see review by Giraldeau & Dubois 2008). These two tactics can coexist 
within a group because the payoffs associated with each tactic are negatively frequency-
dependant, such that either tactic does better than the other when rare (Vickery et al. 
1991; Mottley & Giraldeau 2000). The scroungers' payoff is higher when they are rare 
because there is only weak competition for the food discovered by producers and many 
producers looking for food. Alternatively, when producers are rare then there are few 
individuals engaged in finding food and many scroungers competing for each discovery, 
and so the producer tactic receives a higher payoff than the scrounger tactic (Giraldeau 
& Caraco 2000). This frequency-dependence results in a stable equilibrium when each 
tactic’s payoff is equal (Mottley & Giraldeau 2000).  
Supporting the model’s predictions, several studies have demonstrated that tactic choice 
is affected by ecological factors (encounter rate with food patches: Koops & Giraldeau 
1996; group size and patch richness: Coolen 2002; cost of producing and scrounging: 
Morand-Ferron et al. 2007). Yet, there is increasing evidence that producer scrounger 
tactics use is influenced by individual characteristics as well, such as dominance rank 
(Barta & Giraldeau 1998; Liker & Barta 2002; Lendvai et al. 2006), energy reserves 
(Lendvai et al. 2004), learning abilities (Giraldeau 1984; Giraldeau & Lefebvre 1986; 
Beauchamp 2006; Katsnelson et al. 2011), spatial position within the group (Barta et al. 
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1997; Flynn & Giraldeau 2001) or basal metabolic rate (Mathot et al. 2009). For 
instance, Mathot et al. (2009) have found that zebra finches (Taeniopygia guttata) with 
higher energy needs (i.e. higher basal metabolic rate) tend to scrounge more frequently 
than others, which suggests that phenotype could mediate producer-scrounger foraging 
decisions. In particular, because high levels of basal metabolic rate are correlated with 
high levels of plasmatic testosterone (Lynn et al. 2000; Buchanan et al. 2001; Tobler & 
Sandell 2007; but see Eising et al. 2001), basal metabolic rate could be related to 
pleiotropic effects of yolk androgens during prenatal life.  
 
In addition to its influence on metabolic rate, testosterone could affect foraging tactic 
use through its effect on aggression and brain development (Sherry et al. 1993; 
Pravosudov and Clayton 2002). Indeed, several studies associate high levels of 
plasmatic testosterone and aggression (Otronen 1990; Schwabl 1993; 1996; Chase et al. 
1994; Schuett 1997; Whitehouse 1997; Hsu & Wolf 1999; Sasvári et al. 1999; Oyegbile 
& Marler 2005). Testosterone levels could also influence foraging tactic choice when 
prey are cryptic, by affecting the ability of individuals to acquire search images (Reid & 
Shettleworth 1992) through learning. Supporting this idea, previous studies with nutmeg 
manikins (Lonchura punctulata) found that the birds were capable of acquiring search 
images for cryptic seeds by learning (Courant & Giraldeau 2008), and responded to 
cryptic food patches by reducing their investment in producer and scrounging more 
(Barrette & Giraldeau 2006). If exposure to testosterone in early development or 
plasmatic testosterone levels in adults have consequences for learning ability, this could 
then affect tactic use in a cryptic food condition.  
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In order to tests these predictions, we conducted two series of social feeding 
experiments with male zebra finches and in each of them a flock of birds was exposed to 
two foraging conditions: one in which the food clumps were cryptic and the other in 
which they were defendable. In the first series of experiments, we investigated the 
possible relationship between tactic choice and two morphological traits associated with 
early exposure to sex hormones. Longer tarsus length and greater digit ratio are thought 
to indicate a higher level of exposure to steroid hormones during prenatal development 
(Burley & Foster 2004; Forstmeier 2005; Lombardo et al. 2008). We therefore predicted 
that birds with longer tarsi would be more aggressive, and thus better able to scrounge 
food discovered by another bird, than birds with a shorter tarsus length. We would 
expect differences among individuals in their testosterone level to be correlated with 
differences in producer-scrounger tactic use, even though dominance is less pronounced 
in zebra finches than in sparrows (Liker & Barta 2002). In the defendable foraging 
condition there are only two ways to obtain food: discover a food patch or aggressively 
evict a producer from its patch. In this case, the birds’ competitive abilities are expected 
to be the most reliable predictor of tactic choice, with birds with longer tarsus and digit 
ratio using the scrounging tactic more often. 
In the cryptic condition food patches were not easily defendable, but they were harder to 
find, and required the birds to learn the proper search image for cryptic seeds. We 
therefore expected that birds that have difficulty learning the search image for cryptic 
prey would obtain little or no payoff from using the producer tactic, and they should 
consequently prefer the scrounger tactic. Individuals who can quickly learn the search 
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image, on the other hand, should be more successful producers under the cryptic 
condition. We used our measures of tarsus length and digit ratio to see whether early 
exposure to testosterone was related to foraging ability and tactic use while searching 
for cryptic prey. 
In the second experiment, we used hormonally manipulated birds to test the effect of the 
circulating level of testosterone on tactic choice. The level of circulating testosterone 
could also enhance the birds’ ability to form a search image, perhaps affecting their 
ability to focus attention or form short-term memories (Oberlander et al. 2004). Any 
effect of testosterone on the tactic use in the cryptic condition would suggest an effect of 
the sex hormone on search image acquisition.  
 
EXPERIMENT 1: POTENTIAL EFFECT OF EARLY EXPOSURE TO 
TESTOSTERONE ON FORAGING TACTIC USE IN ZEBRA FINCHES 
 
Materials and methods 
Study subjects 
We used 12 commercially purchased adult male zebra finches that were individually 
identified by plastic coloured numbered leg-bands. The birds were kept on 12:12 h 
light/dark photoperiod at a temperature of 24°C. The birds were housed together in an 
indoor aviary (155 x 225 x 240 cm) and had ad libitum access to a mix of seeds, water 
and cuttlefish bone. 
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Morphometric measurements 
We measured the distance between the end of the fourth and the end of the second digit 
to the nearest ± 0.03 mm using a digital calliper. This measure is easier to obtain than 
measuring the lengths of the second and the fourth digits and is highly correlated with 
those classical measures of digit ratio (Forstmeier 2005). We also measured the length 
of the tarsus (i.e. the distance between the ankle joint and the digits; Lombardo et al. 
2008). Each individual was measured twice by the same experimenter. As both 
measures were correlated for each variable (distance between the end of the fourth and 
the end of second digit: r = 0.773; p = 0.003; tarsus length: r = 0.785; p = 0.002), they 
were averaged for the analyses. The averaged tarsus length was 15.01 mm ( ± 0.6 mm) 
and the averaged digit ratio was 5.46 mm (± 0.3mm). 
 
Producer-scrounger apparatus 
Birds searched for seeds on a foraging grid (120 x 120 cm) that was placed on a table 75 
cm above the floor. Two types of grids were used, the defendable and the cryptic patch 
grids. 
The defendable grid was painted white and contained 49 circular patches that were 1.6 
cm in diameter and 1 cm deep and spaced 10 cm apart, each topped with a cardboard 
cover that constrained access to a single bird at a time. The cryptic grid was totally 
covered over with millet seeds glued to the board so that these background seeds could 
not be eaten by the birds. A white trellis was fastened over the seed cover effectively 
dividing the surface into a grid of 113 7 x 7 cm patches into which seeds could be added 
(Barrette & Giraldeau 2006).  
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Experimental procedure 
The birds were ranked according to the distance between the end of the fourth and the 
end of the second digit and then divided into two groups: one containing odd rank birds 
and the other even rank birds. Both groups were tested on both grids. The first group 
was tested first in the defendable condition and then in the cryptic condition. The second 
group was tested first in the cryptic condition and then in the defendable condition.  
On day 1 a group was introduced into the aviary and given ad libitum food on the 
foraging grid before being food deprived during the night (17H00 to 08H00). From day 
2 to day 5, birds had access to 10 millet seeds placed in each of 5 randomly selected 
patches per trial. Each bird was observed twice a day. A randomly chosen individual 
was selected as a focal bird before each trial, with the constraint that a single bird could 
not be selected twice before all of the birds were tested once. Trials were video recorded 
from behind a one-way mirror during days 3, 4 and 5. Between each trial, the foraging 
grid was covered by a sheet of opaque plastic.  
 
Behavioural measurements 
A trial started when the focal bird landed on the grid and ended either when all the 
patches had been exploited or when one of the birds left the grid for more than 30 
seconds. We recorded a producing event when a food patch was discovered by the focal 
bird and a scrounging event when the focal bird ate at least one seed in a food patch 
already discovered by another member of the flock. Three intensities of aggressive 
behaviour were recorded for the focal bird. From least to most costly, they are: 'jostling' 
(a brief contact with another individual), 'pursuit' (chasing away) and 'pecking' at 
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another bird, ranked, respectively 1, 2 and 3. We also recorded the number of patches 
explored and the number of detection errors (defined as cases when a bird tried to eat a 
background seed on the cryptic grid). 
 
Derived variables and statistical analyses 
We calculated the proportion of patches scrounged as the total number of patches 
scrounged / (total number of patches scrounged + total number of patches produced). 
The mean level of the intensity of aggression was calculated as the sum of intensity 
level of each act divided by the total number of aggressive acts during the trial. We 
calculated a focal bird’s rate of detection errors as the number of detection errors 
divided by the duration of the test. A measure of body condition was obtained by the 
averaged body mass before foraging trails divided by tarsus length. 
Behavioural data were analyzed using linear mixed-effects models (LMEs). Foraging 
condition, distance between the end of the fourth and the end of the second digit, tarsus 
length and their interactions were included as fixed effects. Group and identity of the 
focal bird nested in group were considered as random effects to avoid pseudoreplication. 
Body condition was added as a random effect in the activity model. All statistical 
analyses were conducted using R v2.11.0. Non-significant interactions were removed 
from the models.  
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Results 
Patches visited 
There was no significant effect of foraging condition (F1,59 = 1.837; p=0.180), distance 
between the end of the fourth and the end of the second digit (F1,8 = 0.029; p=0.867) or 
tarsus length (F1,8 = 0.583; p=0.467) on the total number of patches that birds visited. 
 
Foraging tactic use 
Birds with longer tarsus length scrounged a higher proportion of patches (F1,8 = 9.725; 
p=0.014; figure 3.1) but there was no effect of the distance between the end of the fourth 
and the end of second digit (F1,8 = 0.053; p=0.823) or foraging condition (F1,50 = 0.743; 
p=0.393) on proportion of patches scrounged.  
 
 
Figure 3.1: Proportion of patches scrounged in relation to tarsus length 
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Aggressive intensity  
There was no significant effect of either tarsus length (F1,8=0.235; p=0.641) or distance 
between the end of the fourth and the end of the second digit (F1,8=1.469; p=0.260) on 
aggressive intensity in the cryptic foraging condition.  
In the defendable condition, the aggressive intensity tended to be higher for birds with 
greater tarsus length (F1,8=4.670; p=0.063) but this effect was just borderline significant. 
There was no effect of the distance between the end of the fourth and the end of the 
second digit on aggressive intensity (F1,8=0.550; p=0.480; figure 3.2). 
 
 
Figure 3.2: Mean aggression index in relation with tarsus length in the defendable condition 
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Detection errors 
The rate of detection errors in the cryptic condition was not affected by the birds’ tarsus 
length (F1,8 = 0.196; p=0.670) or the distance between the end of the fourth and the end 
of the second digit (F1,8 = 0.272; p=0.616). 
 
As expected, we found that the birds that were likely exposed to higher levels of 
testosterone during development chose the scrounger tactic more often in the defendable 
condition. However, neither the total number of patches visited nor the number of 
detection errors were affected by this early exposure to testosterone. Consistent with our 
predictions, adult birds with longer tarsi, putatively exposed to a higher level of prenatal 
testosterone, were found to be more aggressive than shorter tarsi birds. Our results are 
therefore consistent with studies that have reported phenotypic limitations in the 
producer-scrounger game in zebra finches (Biondolillo et al. 1997; Beauchamp 2001). 
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EXPERIMENT 2: EFFECT OF TESTOSTERONE ON ADULT 
FORAGING TACTIC USE IN MALE ZEBRA FINCHES 
 
Materials and methods 
Subjects 
We used 40 commercially purchased adult male zebra finches that were held in 
conditions identical to those for experiment 1. Half of these 40 birds were used as focal 
birds while the other 20 birds were not manipulated and served only as flockmates. 
 
Hormone Manipulation  
Twenty birds received a T implant or a C implant inserted subcutaneously in the rump 
region. The T implant releases testosterone continuously at a constant daily rate (0.01 
mg total per implant, 8 day release; Innovative Research of America
®
). Testosterone has 
been found to affect bird behavior at much smaller doses (Titus et al. 1997). The C 
implants contained no testosterone. During the surgery the birds were anaesthetized 
using a mix of isoflurane (3%) and O2 (100%) and subsequently allowed a 2 day 
recovery period. 
 
Procedure 
The experiments were conducted as in experiment 1, except that the focal birds this time 
had received either a testosterone (T) implant or a control (C) implant without 
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testosterone. Each focal male was tested sequentially with both implant conditions with 
a 5-week interval between the two. The order of the treatments was balanced between 
birds, so that 10 were tested first with a T implant and then with a C implant (TC birds), 
and vice-versa for the other 10 (CT birds). One TC and one CT focal bird died during 
the interval between surgeries, leaving 9 TC and 9 CT birds for analysis. The birds were 
observed foraging for cryptic and defendable patches, as in experiment 1, except that the 
grids were bigger (110 x 220 cm) and each contained 200 food patches of which a 
random selection of 20 contained 10 millet seeds. As in experiment 1, the order of the 
treatments was balanced between birds, so that 5 TC and 4 CT were tested first in the 
cryptic condition and then in the defendable condition, while the other 4 TC and 5 CT 
were tested first on defendable patches and then the cryptic patches. In each trial, the 
focal bird foraged in the company of five other flock mates without any implants. 
 
Birds were submitted to an activity test on the morning of the first foraging test. The 
activity test was performed just after the lights were turned on after the night phase. The 
birds were captured and transported in an opaque transportation box (18 x 11 x 12 cm) 
that was then fastened to the side of a 120 x 120 x 60 cm high cage with which the birds 
were unfamiliar. The door of the transportation box was remotely opened, allowing the 
bird to enter the unfamiliar cage containing five artificial trees, with four branches each 
(David et al. 2011). Once into the cage, the bird was allowed to explore it for 30 min 
after which it was captured, placed in the transport box and ultimately released within 
the foraging aviary containing his five companion birds. All focal birds were tested in 
the same order every day following a 13 h nightly food deprivation during 4 consecutive 
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days (2 days in each condition), three times a day at 20-min intervals. All trials were 
videotaped (Sony HDR XR500) and data collected from the playbacks using JWatcher 
as the event-recording software (Blumstein & Daniel 2007). 
A trial started when the focal bird landed on the grid and it ended when 70% of the food 
patches were depleted. For each focal individual, the experimenter recorded: i) the 
number of patches discovered and joined, ii) the total number of aggressive behaviours 
and iii) the total number of seeds consumed. In the cryptic condition, he also noted the 
number of detection errors, defined as a peck in a patch that was known to not contain 
food. 
 
Derived variables and statistical analyses  
A bird’s activity was measured as the sum of its movements between two different trees 
or branches of the same tree during days 3 and 4. The proportion of patches scrounged, 
the mean level of the intensity of aggression and the rate of detection errors were 
calculated as in the previous experiment for day 2 (second day with the first foraging 
grid) and day 4 (second day with the second foraging grid). A body condition index was 
calculated as the average body mass before day 3 and 4 trials divided by tarsus length. 
Body condition index before tests with the first implant was significantly correlated with 
the body condition index before tests with the second implant (r = 0.9065; p < 0.001) 
and therefore we used the average of the two for the analyses. We used Pearson’s 
correlation in order to test for repeatability. 
All variables were log transformed to achieve normality, and then analyzed with 
repeated measures ANOVA using PASW Statistics 18.  
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Results  
 
Activity  
The activity levels during the tests with each implant were highly correlated (r = 0.8384; 
p < 0.0001). There was no interaction between implant and body condition (F1,15 = 
0.668; p = 0.426), or between implant and treatment order (F1,15 = 0.187; p = 0.672). 
Therefore, we pooled the data for treatments TC and CT. The activity did not differ 
between the two implant conditions (F1,15 = 0.019; p = 0.893). 
 
Aggressive intensity  
The aggressivity level was higher in the defendable patch condition (F1,3 = 13.931; p = 
0.034) but was unaffected by implant type (F1,3 = 0.549; p = 0.513). There was no 
interaction between the implant type and the type of foraging grid (F1,3 = 0.081; p = 
0.794). 
In the defendable condition, there was no interaction between treatment order (TC vs 
CT) and hormonal implant (F1,9 = 0.427; p = 0.530) and no effect of the implant type 
(F1,9 = 0.063; p = 0.808). 
 
Detection errors 
The interaction between treatment order and hormonal implant being marginally 
significant (F1,15 = 3.819; p = 0.070), we decided to consider each treatment separately. 
In the TC treatment the birds made the same rate of detection errors in both hormonal 
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conditions, indicating that the added circulating testosterone did not affect detection 
accuracy (F1,8 = 0.016; p = 0.904). On the other hand, in the CT treatment, the birds 
made more detection errors with the C implant than with the T implant (F1,7 = 8.599; p = 
0.022; figure 3.3). 
 
 
Figure 3.3: Mean frequencies of detection errors in the cryptic condition (mean ± 1 SE). 
Recorded values for days 2 and 4 were averaged. Open points are for C and filled points for T. 
Note that the data presented are untransformed, while data were log transformed for statistical 
analyses. 
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Tactic choice 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figure 3.4: Mean proportion of scrounging (mean ± 1 SE) during social foraging tests in A) the 
defendable condition and B) the cryptic condition. Recorded values for days 2 and 4 were 
averaged. Note that the data presented are untransformed, while the data were log transformed 
for statistical analyses. 
 
(a) Defendable condition 
The interaction between treatment order and implant type not being significant (F1,16 = 
0.169; p = 0.169), treatments TC and CT were analyzed together. The mean proportion 
of patches scrounged did not differ between the two hormonal conditions (F1,16 = 0.999; 
p = 0.332; figure 3.4A). 
 
 
A B 
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(b) Cryptic condition 
There was no interaction between treatment order and hormonal implant (F1,14 = 0.197; 
p = 0.664) so we pooled the data for treatments TC and CT. The mean proportion of 
scrounging did not differ between the two hormonal conditions (F1,14 = 0.745; p = 0.403; 
figure 3.4B). 
 
In our first experiment, activity was measured as the number of patches visited. In this 
experiment we decide to use a separate test to quantify the activity level of the birds. 
The results are similar to those for locomotion within the producer-scrounger tests in the 
first experiment, with no effect of testosterone on locomotion activity. Contrary to our 
prediction, there was no effect of testosterone on aggression. This may be due to the 
establishment of a dominance hierarchy in the social group. Indeed, the number of 
aggressive interactions between birds is known to decline when the hierarchy is already 
in place (Hemelrijk 2000). Dominance seems to be a bad predictor of tactic choice 
(Beauchamp 2006). Furthermore, when we considered the proportion of detection errors 
in the cryptic condition, there was no effect of testosterone in the TC treatment, but in 
the CT treatment the birds made more detection errors with the C implant than with the 
T implant. However, this did not result in a difference in the investment in the scrounger 
tactic. Indeed, we were unable to detect any effect of testosterone on tactic choice in 
either foraging condition.  
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GENERAL DISCUSSION 
We examined whether foraging tactic choice could be mediated by testosterone 
exposure during prenatal development (experiment 1) and by circulating levels of 
testosterone during adulthood (experiment 2). The results of our first experiment show 
that zebra finches differ in their tactic choice depending on their tarsus length.  
 
Effect of Testosterone on aggression 
Consistent with our expectations, results of the first experiment indicate that birds with 
greater tarsus length are more aggressive and use aggressive interactions of higher 
intensity more frequently than birds with smaller tarsus length. Since birds with longer 
tarsi were putatively exposed to larger amounts of testosterone during embryonic 
development (Groothuis et al. 2005; Navara & Mendonça 2008), these results are 
consistent with previous studies that have shown a relationship between aggressivity and 
exposure to high levels of testosterone in birds (Berthold 1849; Schwabl 1993, 1996; 
Dugatkin 1997; Sasvári et al. 1999; Soma 2006), fish (Chase et al. 1994; Hsu & Wolf 
1999), reptiles (Schuett 1997), rodents (Oyegbile & Marler 2005) and insects (Moore et 
al. 1988; Otronen 1990 ; Whitehouse 1997). However, in the second experiment, birds 
were not more aggressive with the T implant than with the C implant. This difference 
might be explained by the fact that some individuals are more sensitive to testosterone, 
and therefore react more strongly than others when exposed to the same level of 
testosterone (see Ryan & Vandenbergh 2002 for an example of this in mice).  
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Effect of Testosterone on the ability to acquire a search image 
According to our results, testosterone seems to have no effect on the birds’ ability to 
form a search image. Indeed we found no effect of testosterone exposure during 
development in the first experiment. In the second experiment, CT birds made more 
detection errors with the C implant than with the T implant. The potential link between 
testosterone and cognition has rarely been explored in birds (Healy et al. 2010) but our 
results suggest that there is no effect of testosterone on the ability to find seeds in a 
cryptic condition. However, prey detection in a producer-scrounger paradigm does not 
represent a difficult cognitive task, and it would therefore be interesting to explore the 
effect of increased testosterone on cognitive abilities using a different and more difficult 
task.  
 
Effect of Testosterone on activity 
The increased level of testosterone did not affect activity level in either of our 
experiments. A similar result was reported by Mutzel et al. (2011), who used the same 
type of time release implants in house sparrows (Passer domesticus) and found no effect 
of testosterone on exploration. Mathot et al. (2009) demonstrated that birds with high-
basal metabolic rate are able to perform quicker movements and join more quickly when 
a food patch is discovered. An earlier study by Tsai and Sapolsky (1996) showed that 
testosterone has an anabolic effect on muscular tissues and enhances their metabolic 
activities. It could therefore be interesting to measure the speed at which the birds move 
rather than the total number of moves. 
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To conclude, tarsus length appeared to be a good predictor of foraging tactic choice in 
zebra finches. Our results provide a possible explanation for studies that have recorded 
phenotypical limitations on the producer-scrounger game in zebra finches. Since the 
development of this particular morphological trait is influenced by exposure to sex 
hormones during prenatal life, we suggest that testosterone is responsible for at least a 
part of tactic choice. However, the development of digit ratio is also thought to be under 
the control of sex hormones, and yet our results indicate that this trait is not a good 
predictor of foraging tactic choice. It is possible that digit ratio may not be a real proxy 
for exposure to testosterone during prenatal development. A growing number of studies 
have found no relation between digit ratio and behaviour (see for instance Forstmeier 
2005; Forstmeier et al. 2010). Digit ratio may be affected by an interaction between 
genotype and environment, explaining various results in the past (Forstmeier et al. 
2005). Digit ratio may therefore not be a reliable proxy for prenatal exposure to steroid 
hormones.  
 
CONCLUSION 
Testosterone can affect a wide variety of behavioural traits, but it seems that most of 
these changes act within a temporal window during prenatal development. Testosterone 
can still induce some behavioural modifications later in life, but these changes do not 
translate into a change in tactic use. More studies on the effect of steroid hormones are 
required to achieve a better understanding of maternal effects on tactic use in a social 
foraging context. 
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1. Discussion des résultats obtenus et critique du protocole expérimental 
Le but principal de ce projet de Maîtrise était de déterminer si la testostérone a des effets 
sur le choix des tactiques d’approvisionnement dans un contexte de jeu producteur-
chapardeur chez le diamant mandarin. Pour cela deux expériences ont été réalisées, la 
première s’intéressait à l’exposition prénatale à la testostérone au cours du 
développement prénatal. Il est cependant important de noter qu’à aucun moment nous 
avons mesuré le taux de testostérone prénatale, notre expérience se base sur le mesure 
de deux caractères morphologiques (i.e. la longueur du tarse et le ratio digital) qui sont 
couramment utilisés comme des indicateurs de cette exposition prénatale à la 
testostérone. La seconde s’intéressait quant à elle au taux de testostérone circulant à 
l’âge adulte. Nous nous sommes également intéressés aux effets de la testostérone sur 
d’autres comportements susceptibles d’influer sur la décision d’utiliser une tactique ou 
l’autre, à savoir la locomotion, l’agressivité et les performances cognitives. 
Au cours de nos deux études, nous avons évalué l’activité des oiseaux de deux 
différentes manières. Au cours de la première expérience, la locomotion des oiseaux a 
été évaluée par le nombre de parcelles visitées pendant chacun des différents tests 
d’approvisionnement social. Cette méthode n’ayant pas donné de résultats concluants, il 
a été décidé pour la seconde expérience d’utiliser cette fois un test classique en open 
field (Dingemanse et al. 2002). Cependant, cette fois encore, nous n’avons pu mettre en 
évidence un quelconque effet de la testostérone sur l’activité de nos oiseaux. Dans ce 
sens nos résultats sont en accord avec l’étude menée par Mutzel et al. (2011) sur des 
moineaux domestiques. Des études tendent néanmoins à confirmer que le comportement 
de locomotion est au moins en partie sous contrôle hormonal, l’hormone impliquée étant 
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cependant la corticostérone plutôt que la testostérone. Ainsi, des lézards (Lacerta 
vivipara) exposés à des taux élevés d’hormone de stress à des stades précoces de leur 
développement montrent une plus grande anxiété et une diminution de leurs capacités 
d’exploration (de Fraipont et al. 2000). De tels résultats ont également été obtenus avec 
des oiseaux tels que le bruant à couronne blanche (Zonotrichia leucophrys gambelii ; 
Breuner et al. 1998). Ton Groothuis émet l’hypothèse que produire des jeunes plus 
timides en les exposant à des taux élevés de glucocorticoïdes augmenterait leurs chances 
de survie, et donc de reproduction, dans un environnement à forte pression de prédation 
(Groothuis et Carere 2005).  
Le but principal de la condition cryptique était de confronter les oiseaux à une situation 
d’approvisionnement où la recherche active de nourriture nécessitait un niveau 
d’attention plus élevé que dans les conditions d’approvisionnement couramment 
utilisées dans la thématique d’approvisionnement social. Nos résultats tendent cependant 
à prouver qu’il n’y a pas d’effet de la testostérone sur le niveau d’attention de nos 
oiseaux. Cependant, ceux-ci ont été testés seulement deux jours après la pose des 
implants alors que, dans le cas de l’étude de Oberlander et al. (2004), les tests se 
déroulaient dix jours après les chirurgies. La convalescence plus longue dans cette étude 
vient du fait qu’ils plaçaient leurs implants dans la cavité abdominale, alors que nous 
l’avons fait sous la peau, ce qui est moins invasif et plus sécuritaire pour les oiseaux. Il 
nous était de plus impossible d’observer un délai de 10 jours dans notre étude en raison 
des impératifs du calendrier. En effet, un tel délai d’attente aurait prolongé la durée des 
expériences de plusieurs semaines. Il semble donc que la testostérone peut bel et bien 
agir sur certaines structures du système nerveux mais que cela nécessite un certain délai 
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(qui serait donc d’environ dix jours) pour que les effets de ces modifications soient 
perceptibles. Il faut également prendre en considération le fait que nous mesurions les 
performances des individus par la fréquence d’erreurs de détections au cours des tests 
d’approvisionnement social. Il ne faut donc pas négliger que les performances des 
oiseaux sont susceptibles de s’améliorer au cours du temps. Il pourrait être intéressant de 
tester à nouveau les effets potentiels de la testostérone à l’aide d’un test indépendant tel 
que la recherche de nourriture dans des parcelles surmontées par des couvercles de 
couleurs différentes (Boogert et al. 2008 ; 2011).  
Les effets de la testostérone sur l’agressivité sont connus depuis la classique expérience 
de Berthold en 1849. La testostérone est une hormone stéroïdienne produite par les 
gonades et qui joue un grand rôle sur le développement et la mise en place des structures 
nerveuses au cours du développement embryonnaire (Ryan & Vandenbergh 2002). 
Ainsi, les souris naturellement exposées à des doses plus élevées de testostérone au 
stade embryonnaire présentent des niveaux d’agression plus élevés au cours de la vie 
adulte. Des résultats similaires sont observés dans notre première expérience. En effet, 
les oiseaux avec les tarses les plus longs, chez les oiseaux la longueur du tarse étant 
positivement liée à la quantité de testostérones présente dans l’œuf (Groothuis et al. 
2005 ; Navara & Mendonça 2008), manifestaient plus fréquemment les interactions les 
plus violentes. Une augmentation du taux de testostérone circulante à l’âge adulte n’a 
cependant pas permis de mettre en évidence une augmentation similaire de l’agressivité. 
Plusieurs théories peuvent expliquer cela. Tout d’abord, si l’on se réfère aux résultats de 
la première expérience, on constate que les individus avec les tarses les plus longs sont 
également naturellement plus agressifs. Les tarses des oiseaux de l’expérience numéro 
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deux ont également été mesurés (exactement de la même façon que pour les oiseaux de 
l’expérience numéro un) au cours des chirurgies, ceci dans le but de réduire les risques 
d’erreurs de mesures causées par les mouvements de l’oiseau ainsi que pour éviter aux 
individus le stress d’une manipulation supplémentaire. Il est donc possible que certains 
individus soient naturellement plus agressifs que la moyenne. Une augmentation du taux 
de testostérone circulante par l’intermédiaire des implants hormonaux pourrait donc ne 
pas affecter ces oiseaux car la totalité de leurs récepteurs à la testostérone sont saturés et 
ils ne peuvent devenir plus agressifs qu’ils ne le sont déjà. Une autre hypothèse est 
avancée par Wolfgang Forstmeier (2005). Il avance que l’absence de réaction à la 
testostérone au cours de son étude serait la conséquence d’une perte de la capacité des 
oiseaux à réagir à la testostérone. Cela serait causé par un goulet d’étranglement 
consécutif à la domestication et à une sélection artificielle faite par les éleveurs en 
faveur des individus les moins agressifs. Les oiseaux très agressifs sont en effet 
problématiques au sein d’un élevage car ils sont plus susceptibles d’agresser leurs 
congénères et ainsi de provoquer des blessures ou des pertes de plumes, par exemple. 
Enfin, l’agressivité est certes un comportement connu pour être régulé par la 
testostérone. Pendant les périodes de reproduction, les gonades des mâles sont 
développées et produisent de grandes quantités de testostérone. Cependant, en dehors de 
ces périodes de reproduction, on observe tout de même certains comportements 
agonistiques. Des recherches démontrent que, pendant ces périodes, l’agression est sous 
le contrôle d’une autre hormone, la déhydroépiandrostérone, plus connue sous le nom de 
DHEA (Soma 2006). Au cours de notre étude, tous nos tests ont été effectués dans des 
volières avec une photopériode de 12 h de jour et 12 h de lumière, ce qui correspond à la 
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photopériode d’une phase de repos sexuel, ceci afin d’éviter une variation préexistante 
du taux de testostérone circulante dans l’organisme de nos oiseaux. Notre but était en 
effet d’assurer que les variations comportementales observées soient dues à l’effet de la 
testostérone apportée par les implants hormonaux, il nous fallait donc pour cela 
minimiser autant que possible l’effet de la testostérone naturellement produite. 
Cependant, en procédant ainsi, cela implique que les oiseaux étaient dans une période ou 
ils produisent de la DHEA, ce qui est susceptible d’affecter les résultats. De plus, 
chaque individu produit une quantité différente de chaque hormone et y réagit plus ou 
moins fortement. Cela est vrai pour chaque hormone stéroïdienne et il est également 
possible qu’il en soit de même pour la DHEA. Malheureusement les études sur les effets 
de cette hormone sur le comportement sont encore très rares (Soma 2006).  
Le sujet central de ce mémoire est l’effet de la testostérone sur le choix des tactiques 
d’approvisionnement. Les résultats de notre première expérience mettent en évidence le 
fait que les individus avec les tarses les plus longs privilégient la tactique chapardeur. A 
l’âge adulte, l’augmentation de la testostérone n’a plus d’effet sur les choix des tactiques 
d’approvisionnement. Le choix des tactiques semble donc être principalement soumis 
aux conditions hormonales rencontrées par un individu au cours du développement 
prénatal. D’après nos résultats, il semble qu’une augmentation du taux de testostérone à 
l’âge adulte ne provoque pas de modification du choix des tactiques. Cela peut être la 
conséquence d’une limitation des capacités d’apprentissage, en d’autres termes la 
capacité de nos oiseaux à détecter les graines peut les pousser à utiliser une tactique plus 
fréquemment que l’autre. Les individus peuvent par exemple différer dans la capacité à 
détecter les graines, en particulier dans la condition cryptique, ce qui conduirait certains 
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oiseaux à chaparder plus fréquemment parce qu’ils n’ont pas les capacités cognitives 
suffisantes pour trouver eux-mêmes leur nourriture (Beauchamp 2006). Dans le cas des 
études effectuées dans le cadre de cette Maîtrise, le fait d’augmenter expérimentalement 
le niveau de testostérone des oiseaux n’a pas provoqué une augmentation de leurs 
capacités cognitives. Nous ne pouvons donc pas mettre en évidence qu’une amélioration 
des capacités cognitives permet de détecter des proies plus aisément. Une hypothèse 
concurrente propose que les individus ne différent pas par leurs capacités cognitives 
mais qu’il y aurait un renforcement positif au fait de chaparder (Giraldeau 1984). Il n’est 
pas exclu que, dans notre cas, le choix des tactiques induit par ce renforcement positif au 
chapardage soit supérieur aux possibles modifications comportementales induites par la 
testostérone, masquant ainsi les effets potentiels de cette dernière. Il a également été 
démontré par le biais de simulations informatiques (Barta et al. 1997) ainsi que par des 
observations comportementales (Flynn & Giraldeau 2001) que les individus ne sont pas 
répartis aléatoirement au sein d’un groupe. Ainsi, les chapardeurs se tiennent 
préférentiellement au centre du groupe afin d’être plus ou moins à égale distance de 
chacun des producteurs et donc des possibilités de chapardage. A l’inverse les 
producteurs se placent préférentiellement en périphérie du groupe afin de s’éloigner le 
plus possible des chapardeurs. Un individu en périphérie du groupe, un producteur donc, 
devrait normalement bouger plus car il doit explorer le plus de parcelles possible afin de 
maximiser ses chances de trouver de la nourriture. Nos expériences mettent cependant 
en évidence l’absence de modification de l’activité par la testostérone. Il est donc 
possible que la testostérone n’induise pas de changement de position relative au sein du 
groupe. Il faudrait pour s’en assurer vérifier la position spatiale de chacun des individus 
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au sein de nos groupes pendant nos tests d’approvisionnement social. Enfin, une étude 
récente de Dubois et al. (2012) montre que le choix des tactiques d’approvisionnement 
dépend de l’ordre d’arrivée des individus sur le dispositif d’approvisionnement, par 
exemple le premier oiseau à se poser sur le dispositif ne peut utiliser que la tactique 
producteur car, étant seul à cet instant, il ne peut se joindre à aucune parcelle déjà 
découverte. Il reste également la possibilité que le choix d’utiliser une tactique plutôt 
qu’une autre soit, au moins en partie, influencé par la personnalité des animaux. En 
2010, Kurvers et al. ont été les premiers à mettre en évidence l’existence d’un lien entre 
la personnalité et le choix des tactiques dans le jeu producteur-chapardeur. Ils montrent 
en effet que les bernaches nonettes (Branta leucopsis) les plus timides, classement 
réalisé d’après les résultats à des tests de néophobie, utilisent plus fréquemment la 
tactique chapardeur. Une autre étude utilisant cette fois des diamants mandarins montre 
que les individus les plus explorateurs sont également ceux qui utilisent le moins la 
tactique producteur (David et al. 2011). Dans le cas de notre étude, nous n’avons pas 
observé de modification du choix des tactiques entre les deux conditions 
d’approvisionnement (défendable et cryptique) ou bien selon l’implant hormonal 
(contrôle ou testostérone) porté par nos oiseaux, ce qui suppose effectivement que la 
personnalité joue un rôle dans le choix des tactiques. 
 
2. Perspectives de recherche 
Nos expériences mettent en évidence que la testostérone a une influence sur certains 
comportements, et que ces modifications comportementales peuvent éventuellement se 
traduire par des modifications du choix des tactiques d’approvisionnement. Cependant, 
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ces modifications du choix des tactiques semblent dépendre uniquement du taux de 
testostérone présent dans l’œuf. En d’autres termes, la testostérone semble 
principalement agir dans une fenêtre temporelle relativement restreinte au moment du 
développement prénatal. Les effets semblent donc principalement d’ordre 
organisationnels et comprennent notamment le développement et la mise en place du 
système nerveux, en particulier de l’hippocampe, la croissance musculaire et osseuse 
ainsi que la quantité de récepteurs membranaires à la testostérone (ce qui modifie ainsi 
la sensibilité à cette hormone stéroïdienne).  
Il pourrait donc être intéressant de refaire une expérience mais en modifiant le taux de 
testostérone directement dans l’œuf au lieu de le modifier à l’âge adulte par le biais 
d’implants hormonaux. Cette nouvelle expérience pourrait nécessiter le recours à une 
phase de reproduction, ce qui permettrait de connaitre l’identité des parents et donc de 
mesurer l’héritabilité de certains traits morphologiques, physiologiques et 
comportementaux au sein de notre population. Il serait également intéressant de 
procéder à des échanges d’œufs entre les nids afin de pouvoir séparer les effets de 
l’héritabilité, en comparant des individus apparentés élevés par des mères différentes, et 
des effets maternels, en comparant cette fois des individus non apparentés élevés par une 
même mère. Il serait également possible de retirer les œufs des nids et de les placer en 
incubation artificielle dans une couveuse pour ensuite modifier la concentration en 
testostérone à l’intérieur des œufs en l’injectant directement dans le vitellus (Groothuis 
& von Engelhardt 2005). Un tel projet était initialement prévu mais n’a pas pu voir le 
jour en raison du manque de temps et d’espace pour démarrer une phase de 
reproduction. Nous avons donc été contraints de trouver un moyen alternatif pour 
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étudier les effets précoces de la testostérone sans recourir à ce type d’expérimentations. 
En manipulant ainsi le taux de testostérone dans les œufs et en créant des œufs 
présentant toute une gamme de concentration de cette hormone, il deviendrait possible 
de connaitre plus précisément les effets précoces de la testostérone sur le comportement 
futur des poussins. 
La seconde expérience pourrait également être améliorée. Une possibilité pour cela 
serait d’utiliser des doses croissantes de testostérone au lieu d’une seule. Il serait 
également possible d’ajouter un troisième type d’implant supplémentaire qui 
contiendrait un anti stéroïdien, par exemple de la flutamide (Fusani et al. 2007). 
D’autres méthodes d’investigation sont possibles, notamment la manipulation génétique 
afin de diminuer la production de testostérone.  
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